Los factores ambientales en relación con la hormiga arriera (Atta sexdens) en el sur del trapecio amazónico, Colombia / The environmental factors related to the leafcutter ant (Atta sexdens) in the south of the Amazon trapezium, Colombia by Van Gils, Heike Antonia Johanna Anna
  
 
 
 
 
 
Los factores ambientales en relación con la 
hormiga arriera (Atta sexdens) en el sur del 
trapecio amazónico, Colombia  
 
 
Heike Antonia Johanna Anna van Gils 
 
 
 
 
Universidad Nacional de Colombia 
Facultad de Agronomía 
Bogotá, Colombia 
2011 
 LOS FACTORES AMBIENTALES EN RELACIÓN CON LA HORMIGA ARRIERA 
(Atta sexdens) EN EL SUR DEL TRAPECIO AMAZÓNICO, COLOMBIA 
 
Por: 
 
HEIKE ANTONIA JOHANNA ANNA VAN GILS 
 
Código estudiantil 07-797045 
 
 
 
 
Tesis presentada para optar por el grado de: 
 
DOCTOR EN CIENCIAS AGROPECUARIAS 
 
Línea de investigación: Protección de Cultivos 
 
en el marco del programa del 
 
Doctorado en Ciencias Agropecuarias 
Facultad de Agronomía 
Universidad Nacional de Colombia 
Sede Bogotá 
 
 
 
Elaborada bajo la dirección de: 
 
Dra. Lilliam Eugenia Gómez Álvarez (Directora) 
Dr. Andreas Gaigl (Co-Director) 
Dr. Fernando Fernández Castiblanco (Asesor Interno) 
Dra. Maria Clara van der Hammen (Asesora Externa) 
Dr. Andres Etter (Asesor Externo) 
Dr. Luis Heraldo Vasconcelos (Asesor Externo)
 i 
 
TÍTULO EN ESPAÑOL:  
Los factores ambientales en relación con la hormiga arriera (Atta sexdens) en el 
sur del trapecio amazónico, Colombia.  
 
 
TÍTULO EN INGLÉS:  
The environmental factors related to the leafcutter ant (Atta sexdens) in the south 
of the Amazon trapezium, Colombia. 
 
 
RESUMEN EN ESPAÑOL 
La hormiga arriera (Atta y Acromyrmex spp.) juega un papel ecológico importante 
en la zona neotropical como herbívoro dominante e ingeniero de ecosistemas. Sin 
embargo, aún poco se entienden los mecanismos fundamentales que determinan 
la distribución y la densidad de los nidos. Este estudio tuvo como objetivo conocer 
algunos aspectos demograficos de Atta sexdens en la orilla colombiana del río 
Amazonas y comprobar que, aparte de la vegetación, existen otros factores 
ambientales que también los afectan de manera importante. Primero, se describió 
la demografía de A. sexdens en siete espacios de uso. Luego, se investigó la 
vegetación, el suelo y el micro-clima en relación con la distribución y la densidad 
de los nidos determinadas en este primer capítulo. Los levantamientos vegetales 
en 5 parcelas en cuatro espacios de uso mostraron que la vegetación pudo haber 
afectado la densidad de los nidos, pero no causó la ausencia en un espacio. 
Muestras de suelo indicaron que el pH y la resistencia del suelo estuvieron 
relacionados de manera negativa con la presencia de los nidos y la cobertura del 
dosel de manera positiva. Por medio de un experimento de tala de árboles se 
descubrió que el micro-clima también jugó un papel importante en la 
determinación de la distribución de los nidos. Este estudio mostró la importancia 
de tener en cuenta aspectos históricos y espaciales de gran escala en este tipo de 
estudio integral. Éstos se elucidaron con el uso de varias técnicas de la 
investigación social y sistemas de información geográficos.  
  
 
TRADUCCIÓN DEL RESUMEN AL INGLÉS:  
Leafcutter ants (Atta and Acromyrmex spp.) play an important ecological role in the 
Neotropics as dominant herbivores and ecosystem engineers. However, the 
underlying mechanisms that determine nest distribution and densities are poorly 
understood. The objective of this study was to know some demographic aspects of 
Atta sexdens on the Colombian shore of the Amazon River, and prove that, apart 
from vegetation, there are other environmental factors that importantly affect these. 
First, A. sexdens demography was described in seven habitats. Then, vegetation, 
soil and micro-climate were investigated in relation to nest distribution and density 
determined in the first chapter. The vegetation analyses of 5 plots in each of four 
habitats showed that vegetation could have affected nest density, but did not cause 
 ii 
nest absence in one habitat. Soil samples suggested that pH and soil resistance 
were negatively related to nest presence and vegetation cover positively. By 
means of a tree felling experiment, it was discovered that also micro-climate plays 
an important role in the determination of nest distribution. This study showed the 
importance of considering historical and large-scale spatial aspects in this kind of 
integral study. These were elucidated by applying various social research 
techniques and geographic information systems. 
  
 
DESCRIPTORES O PALABRAS CLAVES EN ESPAÑOL:  
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Cobertura creada por las coronas de los árboles y arbustos. 
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Demografía  
Del griego demos=pueblo y grafos=trazo: Descripción. Es la ciencia que tiene 
como objetivo el estudio de las poblaciones. Trata de su dimensión, estructura, 
evolución y características generales (ej. abundancia, distribución, tasa de 
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que rigen estos fenómenos (Krebs, 2001). 
 
Diversidad (de especies) 
Número de especies en una composición, teniendo en cuenta la abundancia de 
cada una. El índice de diversidad H' (Shannon y Weaver, 1949) representa una 
indicación relativa de la diversidad en diferentes composiciones o conjuntos 
(Guisande et al., 2006). 
 
Espacio de uso 
Área específica dentro el paisaje que se delimita de acuerdo a conceptos locales 
con respecto al uso que el hombre le da y que se puede reconocer por ciertas 
características geomorfológicas o ciertas coberturas vegetales (Pinilla, 2004). 
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Especie pionera 
Planta intolerante a la sombra, con bajas defensas químicas, de rápido 
crecimiento y tasas altas de mortalidad (especialmente en la sombra y en estado 
juvenil), entre otras características (Turner, 2004). 
 
Equidad (de especies) 
Proporcionalidad (de especies). En una composición de especies equitativa, cada 
especie está representada con abundancias similares. El índice de equidad J 
(Pielou, 1966) representa una indicación relativa de la equidad o proporcionalidad 
(de las especies) en diferentes composiciones o conjuntos (Guisande et al., 2006).   
 
Rastrojo  
Nombre que se asocia con los estadios sucesionales después del abandono de 
una chagra o potrero. Se reconoce la edad de los rastrojos por la presencia el 
grosor de los árboles característicos de rastrojos, o por conocer la historia de 
propiedad de lugar (Vélez y Vélez, 1992; van der Hammen, 1992). 
 
Riqueza 
Número de especies en una composición o conjunto.  
 
Solar  
Nombre que se asocia con los espacios alrededor de las casas en las 
comunidades de la región amazónica. Los solares por lo general extienden hasta 
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aproximadamente 10-20 metros desde la casa y se caracterizan por tener poca o 
ninguna vegetación por la limpieza realizada por los dueños de la casa. Con 
frecuencia, tienen un crecimiento de pastos cortos o pequeñas agrupaciones de 
algunas hierbas caceras (Riaño, 2003). 
 
Tierra firme  
"Corresponde a las planicies disectadas plio-peistocenicas y a la terraza antigua 
pleistocenica. Los suelos de la tierra firme datan del terciario, sometidos durante 
millones de años a las alteraciones químicas de la intemperie, dando como 
resultado suelos arenosos y arcillosos, moderada a extremamente ácidos. Las 
altas temperaturas elevan la actividad bacteriana que a su vez aumenta la 
velocidad de descomposisión del humus excediendo a la de su formación” (Riaño, 
2003). Son tierras no susceptibles a la inundación (Prieto, 1994; Pinilla, 2002).  
 
Transecto  
Una línea o una sección angosta por algún ambiente, a lo largo de la cual se hace 
observaciones o se toman medidas (Krebs, 1999). 
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LISTA DE SÍMBOLOS Y ABREVIATURAS 
 
% por ciento, porcentaje, "el porcentaje de" 
% C.O. porcentaje de carbono orgánico 
% S.A.I.  porcentaje de saturación acidez intercambiable 
% S.B. porcentaje de saturación de bases 
+ más o menos 
< "menor que" o "menos que" 
< "menos que o igual a" 
= "es igual a"  
A. Atta 
A.I.  acidez intercambiable 
a.m. “ante meridiem” (Lat.); „antes de medio día‟ 
Ac.  Acromyrmex 
Al aluminio 
ANOSIM "analysis of similarity" (Ing); 'análisis de similtud' 
B boro 
B.T. bases totales 
BM- bosque maduro sin presencia de nidos de A. sexdens 
BM+ monte maduro con presencia de nidos de A. sexdens 
C- chagra sin presencia de nidos de A. sexdens 
C.I.C.  capacidad intercambio cationico 
Ca calcio 
CAP cintura en la altura del pecho 
cm centímetro 
cm3 centímetros cubicos 
Co cobalto 
com. pers. comunicación personal 
Cu cobre 
DAP diámetro en la altura del pecho 
e.e. error estándar 
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ej. por ejemplo 
et al., “et alii” (Lat.); y otros 
F estadístico de contraste de la prueba paramétrica ANOVA 
Fe hierro 
fig.  figura 
gl grados de libertad 
GPS 
"geographic positioning system" (Ing.); 'sistema de posicionamiento 
geográfico' 
gr gramo 
H estadístico de contraste de la preuba no paramétrica Kruskal Wallis 
ha hectárea 
i.e. "id est" (Lat.); „eso es‟ 
ídem igual 
IGAC Instituto Geográfico Agustín Codazzi 
K potasio 
KCl cloruro de potasio 
km kilometro 
m metro 
m2 metro quadrado 
MDS "multi-dimensional scaling" (Ing), 'ordenamiento multi-dimensional' 
meq miliequivalente 
Mg magnesio 
Mn manganeso 
Mo molibdeno 
n/N número 
Na sodio 
º grado 
ºC grado Celsius 
obs. pers. observación personal 
P fósforo 
P probabilidad 
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P- potrero sin presencia de nidos de A. sexdens 
p. página 
p.m. “post meridiem” (Lat.); 'después de medio día' 
pp. páginas 
ppm partes por millon; mg por litro 
PRORADAM Proyecto Radargamétrico del Amazonas 
R+ rastrojo con presencia de nidos de A. sexdens 
r2 r cuadrado  
R0-20 resistencia del suelo de 0 a 20 centímetros 
R20-40 resistencia del suelo de 20 a 40 centímetros 
R40-60 resistencia del suelo de 40 a 60 centímetros 
R60-80 resistencia del suelo de 60 a 80 centímetros 
RP+ rastrojo de potrero con presencia de nidos de A. sexdens 
S "South" (Ing.); 'Sur' 
S- solar sin presencia de nidos de A. sexdens 
SIMPER "similarity percentage" (Ing), 'porcentaje de similitud' 
sp. especie 
spp. especies 
t estadístico de contraste de la prueba paramétrica t de Student 
vs “versus” (Lat.); 'contra' 
W "West" (Ing.); 'Oeste' 
Z 
estadístico de contraste de la prueba no paramétrica Kolmogorov-
Smirnov 
Zn zinc 
λ lambda de Wilks 
τ Tau 
χ2 chi cuadrado de homogeneidad 
П probabilidad 
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RESUMEN 
 
Introducción 
En este capítulo se hizo la introducción al estudio de la  hormiga arriera (Atta y 
Acromyrmex spp.) como herbívoro dominante e ingeniero de sistemas de la región 
neotropical. Se resaltó que, a pesar de un gran esfuerzo científico, aún se 
encuentran grandes vacíos en el conocimiento sobre este insecto, lo cual dificulta 
encontrar estrategias de manejo adecuadas. Sobre todo, el efecto de muchos 
factores ambientales sobre la demografía de la hormiga arriera no ha recibido la 
atención suficiente. Solo ha habido un énfasis en el efecto de la vegetación, lo 
cual resultó en la hipótesis del forrajeo apetecible. Esta propone que los tipos de 
hábitat caracterizados por vegetación secundaria pueden sostener densidades 
más altas de nidos de la hormiga arriera por lo que consisten de relativamente 
más plantas pioneras apetecibles por esta hormiga (por contener relativamente 
menos componentes químicos) que pueden desfavorecer al hongo cultivado por 
ella. 
Esta tesis tuvo como objetivo conocer la demografía de la población de Atta 
sexdens en la tierra firme de la orilla colombiana del río Amazonas y comprobar 
que, aparte de la vegetación, existen otros factores ambientales (ej. el suelo y el 
micro-clima) que también la afectan de manera importante. Se enfatizó el poder 
explicativo de este estudio por enfocar tanto en el nivel de toda la población de los 
nidos como en el de los nidos individuales, y tanto a escala espacial como a 
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escala temporal. También se distingue porque prestó atención específica a cómo 
las actividades antrópicas afectan a estos tres factores ambientales, y por lo tanto 
a la hormiga arriera. 
 
Marco teórico. 
Primero, se especificaron la taxonomía, la biología, la ecología y la etología de las 
especies de Atta y Acromyrmex que se encuentran en el área de estudio. 
Segundo, se repasaron los términos básicos pertenecientes a la ecología de 
poblaciones y las consecuencias para estas de los cambios ambientales por las 
actividades antrópicas. Con más detalle se describió la caracterización paisajística 
de la orilla colombiana del río Amazonas.   
 
Capítulo I: Aspectos demográficos de la hormiga arriera (A. sexdens) en 
siete espacios de uso en la orilla colombiana del río Amazonas. 
El objetivo de este capítulo fue conocer algunos aspectos demográficos espacio-
temporales de la población de nidos de A. sexdens encontrados en los seis 
transectos, de cerca de 2,5 km de largo y 100 m de ancho, establecidos en la orilla 
colombiana del río Amazonas, y cubriendo siete diferentes espacios de uso. 
Además de evaluar siete hipótesis basadas en la teoría de la hipótesis del forrajeo 
apetecible, este capítulo proveyó la información demográfica básica de los nidos 
para el desarrollo de los siguientes capítulos. 
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En el año 2008 se encontraron un total de 56 nidos activos y 182 nidos inactivos, y 
de manera indirecta se determinaron números mayores de nidos activos para los 
años 1992, 1999 y 2006. En todos los años los nidos estuvieron presentes en 
bosque maduro (denominado como BM+ y definido como espacio de uso no 
intervenido y caracterizado por vegetación primaria), rastrojo de chagra y rastrojo 
de potrero (denominados como R+ y RP+, respectivamente, y definidos como 
espacios de uso intervenidos y caracterizados por vegetación secundaria). 
Siempre estuvieron ausentes en los demás espacios de uso denominados los 
solares (S-), los potreros (P-), las chagras (C-) y en un sector particular de bosque 
maduro (BM-).  
Las densidades de los nidos en 1992, 1999, 2006 y 2008 fueron mayores en los 
espacios R+ y RP+, en comparación con BM+. Desde el año 1992 aumentó el 
tamaño total de los espacios de uso intervenidos, mientras que el número y la 
densidad de los nidos disminuyeron en estos espacios con por lo menos 30%. En 
R+ y RP+, el promedio de la edad de los nidos activos fue mayor que en el bosque 
maduro, pero no se encontró evidencia que los nidos en los espacios intervenidos 
alcanzaron edades mayores. No se encontró una correlación entre la edad de los 
nidos y el tamaño promedio de la superficie. Éste fue mayor en el bosque maduro 
en comparación con los espacios intervenidos. De los 56 nidos activos, solo tres 
se establecieron en los espacios de uso intervenidos, los demás en el bosque 
maduro. El mismo patrón se observó para los 12 nidos establecidos entre 1992 y 
2008. Los sitios de establecimiento de los nidos en bosque maduro en general no 
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fueron caracterizados por una apertura del bosque. De los 182 nidos inactivos 
encontrados en los transectos, aproximadamente la mitad se inactivó o murió en el 
conjunto de los espacios de uso intervenidos y la mitad en el espacio no 
intervenido. La mitad se inactivó por causas naturales y la mitad por causas 
antrópicas. El mismo patrón se observó para los 75 nidos inactivados entre 1992 y 
2008. No se puede concluir si habría mayor inactividad o mortalidad en los 
espacios intervenidos en el caso de no haber actividades antrópicas. 
Se aceptó solo una de las siete hipótesis de este capítulo, lo cual sugiere que la 
vegetación sola no explica los resultados demográficos y que otros factores 
también ejercieron un efecto. Sobre todo, la falta de cobertura del dosel 
caracterizó a los espacios de uso sin nidos; tal vez no solo por causar una falta de 
forrajeo apetecible, sino también por crear un micro-clima adverso. En adición, se 
propone que algunas variables fisicoquímicas del suelo juegan un papel 
importante en determinar la demografía de este insecto. 
 
Capítulo II: La distribución de la hormiga arriera (A. sexdens) en relación con 
la vegetación en cuatro espacios de uso en la orilla colombiana del río 
Amazonas. 
Teniendo en cuenta el énfasis científico en la hipótesis del forrajeo apetecible, en 
el marco de esta tesis también se la tuvo en cuenta para evaluación. El objetivo de 
este capítulo fue conocer si existe una relación entre las características vegetales 
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y la distribución de los nidos de A. sexdens en los espacios de uso R+, RP+, BM+ 
y BM-.  
Primero, se midió el porcentaje de cobertura del dosel en los 56 nidos activos 
identificados en el capítulo previo y en un igual número de sitios escogidos al azar. 
De los nidos activos en 1992 y 2006 y de un igual número de sitios escogidos al 
azar en estos años, se obtuvo una indicación de esta cobertura por medio de 
imágenes satelitales. Segundo, se analizó la composición vegetal en R+, RP+, 
BM+ y BM-. En cada uno de los espacios, se establecieron cinco parcelas de 0,1 
ha. En los tres espacios con presencia de nidos, las parcelas se ubicaron a poca 
distancia de un nido; en BM- al azar. En cada parcela se identificaron la familia, el 
género y la especie de todos los individuos vegetales presentes con un CAP 
mayor a 2,5 cm. Se determinaron la abundancia, la riqueza, la diversidad y la 
equidad de la vegetación a nivel de especie. La ubicación relativa de todas las 
parcelas se visualizó por medio del ordenamiento multi-dimensional (MDS) no 
métrico de la matriz de similitud de Bray-Curtis. Para la comparación estadística 
del conjunto vegetal de cada espacio, se calcularon los porcentajes de similitud 
entre las parcelas por espacio. Entre espacios se realizaron los análisis de 
similitud. Por último, se realizó un análisis más profundo las especies principales 
en cada espacio con el fin de detectar una relación entre su presencia y la 
presencia de A. sexdens. En cada procedimiento se dedicó atención especial al 
espacio BM- en comparación con BM+. 
Resumen 
 xxxi 
En general, la cobertura del dosel fue mayor en los nidos en comparación con los 
sitios escogidos al azar. En comparación con los tres espacios de uso con 
presencia de nidos, la abundancia de los individuos vegetales en BM- fue más 
baja pero no de manera significativa. La riqueza, los índices de diversidad y 
equidad, y el porcentaje de similitud de la vegetación en BM- estuvieron 
entremedios de las de BM+ y las de R+ y RP+. La vegetación fue 
significativamente diferente entre todos los espacios, lo cual se reflejó en la 
visualización gráfica. En términos de riqueza y abundancia, el porcentaje de 
especies vegetales apetecibles fue mayor o entremedio de estos porcentajes en 
R+ y RP+. En BM- fueron mayor, comparables o muy poco menor que en BM+, 
R+ y RP+.  
Los nidos de Atta sexdens estuvieron ubicados en los sitios de mayor cobertura 
por el dosel que el promedio. Se propone que el micro-clima en estos sitios es 
más adecuado para esta hormiga. No se encontró evidencia que R+ y RP+ 
tuvieron una vegetación más favorable que BM+ para un mejor mantenimiento de 
las densidades mayores de nidos. A pesar de que los espacios BM+, R+ y RP+ 
fueron significativamente diferentes de BM-, no se encontró evidencia que la 
vegetación fue la causa de la ausencia de los nidos en BM-. Se argumenta que es 
posible que se encontraran diferencias edáficas entre BM- y BM+ que no solo 
causaron la diferencia en la composición vegetal entre estos espacios, sino 
también incidieron en la ausencia de los nidos en BM-.    
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Capítulo III: La distribución de los nidos la hormiga arriera (A. sexdens) en 
relación con el suelo en siete espacios de uso en la orilla colombiana del río 
Amazonas. 
El objetivo de este capítulo fue determinar si se encuentran variables edáficas 
relacionadas con la distribución de los nidos de la hormiga arriera Atta sexdens en 
la orilla colombiana del río Amazonas. Para el análisis fisicoquímico, se tomaron 
muestras de suelo cerca de los 56 nidos activos en los tres espacios de uso con 
presencia de nidos (i.e. BM+, R+ y RP+) y también en 15 sitios escogidos al azar 
en cada uno de los cuatro espacios de uso sin nidos (i.e. C-, S-, P- y BM-). En 
cada sitio de muestreo también se establecieron el porcentaje de la cobertura del 
dosel con un densiometro y la resistencia del suelo con un penetrometro. Los 
valores de todas las 19 variables analizados, excepto dos, fueron 
significativamente diferentes al comparar los sitios de los nidos con los sitios 
escogidos al azar. Los valores de todas las variables fueron heterogéneos entre 
los siete tipos de hábitat.  
El análisis de correlación mostró que las variables independientes o de significado 
biológico, fueron las siguientes: El porcentaje de la cobertura del dosel, el 
porcentaje de la arena, del limo y del carbón orgánico, el pH, el contenido de 
fósforo, calcio, magnesio, potasio y sodio y la resistencia del suelo entre 0-20 y 
40-60 cm de profundidad. El análisis discriminante mostró que las principales 
variables asociadas con la presencia de los nidos fueron el porcentaje de la 
cobertura del dosel (positivamente) y de limo, la resistencia del suelo entre 0-20 
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cm y el pH (negativamente). Con base en estas variables, se desarrollaron 
regresiones logísticas binomiales y multinomiales que reflejaron la relación íntima 
entre el suelo y la presencia de los nidos de A. sexdens y los siete espacios de 
uso, respectivamente. Las regresiones mostraron que las siguientes cuatro 
variables aportaron mayormente a la separación de las muestras de suelo: El 
porcentaje de cobertura del dosel, pH, el porcentaje de limo y la resistencia del 
suelo entre 0 y 20 cm de profundidad. Comparando las densidades de los nidos 
en bosque maduro, rastrojo de chagra y rastrojo de potrero, y el número de los 
nidos establecidos en cada uno de estos espacios entre 1992 y 2008, se encontró 
una relación contraria a la ya mencionada anteriormente con algunas de las 12 
variables independientes 
Se sugirió cómo cada una de las cuatro variables principales asociadas con la 
presencia de los nidos de A. sexdens pueden afectar el desarrollo de un nido, 
especialmente en sus primeras etapas. Por último, se propuso la hipótesis del 
suelo adecuado que, de manera complementaria a la hipótesis del forrajeo 
apetecible, explica los patrones demográficos de la hormiga arriera A. sexdens. La 
ausencia de una relación entre la densidad de los nidos y los cuatro variables más 
prominentes puede ser el resultado del efecto de los demás factores ambientales 
aparte del suelo.  
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Capítulo IV: La distribución de los nidos de la hormiga arriera A. sexdens en 
relación con en el micro-clima en un espacio intervenido en la orilla 
colombiana del río Amazonas. 
Este capítulo tuvo como objetivo mostrar el efecto de un cambio drástico en el 
micro-clima sobre la distribución de los nidos de Atta sexdens. El experimento se 
llevó a cabo en la finca Versalles situada en la orilla colombiana del río Amazonas, 
donde una gran extensión de bosque secundario, o rastrojo, fue talada. Diez de 
los nidos monitoreados mantuvieron la cobertura, cinco nidos se expusieron al sol 
con cobertura del dosel cercana, y otros cinco nidos se expusieron al sol sin tener 
cobertura del dosel cercana. A lo largo de este año, los 10 nidos que mantuvieron 
la cobertura del dosel después de la tala no mostraron ningún cambio en la 
ubicación o en la morfología externa. Los cinco nidos expuestos que tuvieron 
cobertura por vegetación cercana, después de unos meses se reubicaron por 
debajo de esta vegetación, la cual no proveyó forrajeo para las hormigas. Los 
otros cinco nidos expuestos sin acceso a vegetación se inactivaron 
definitivamente.  
Se comparó en los diez nidos expuestos y los diez no expuestos el porcentaje de 
la cobertura del dosel un mes antes y tres meses después de la tala. En este 
último momento, también se comparó entre los cinco nidos reubicados y los cinco 
inactivos la temperatura del suelo del nido, del suelo cerca del nido y del aire 
encima del nido, y la humedad del suelo cerca del nido.  
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El porcentaje de la cobertura del dosel en todos los nidos fue significativamente 
más bajo después de la tala. Las temperaturas del suelo y del aire fueron más 
altas en los cinco nidos inactivos en comparación con los cinco nidos reubicados y 
la humedad del suelo fue más baja. Estas variables fueron las únicas que 
diferenciaron el ambiente inmediato de los cinco nidos inactivos de los cinco 
reubicados.  
Los resultados de este capítulo mostraron que un micro-clima adverso puede 
inducir a las hormigas arrieras a trasladar los nidos a alguna cobertura cercana, 
independiente lo apetecible la vegetación que la crea. Si las hormigas no 
encuentren esta cobertura, es probable que el nido se inactive. Por lo tanto, es un 
factor importante para el patrón de distribución de los nidos de A. sexdens en el 
área de estudio. Además, los resultados explicaron la ausencia de los nidos en los 
espacios de uso solar, chagra y potrero, y la correlación positiva observada entre 
el porcentaje de la cobertura del dosel y la presencia de nidos observada en el 
capítulo V. Por último, se estimó que los nidos de A. sexdens requieren una 
cobertura mínima del dosel de aproximadamente 70% para la creación de un 
micro-clima adecuado. 
 
Síntesis 
Los resultados de los diferentes capítulos de esta tesis muestran la dependencia 
entre los factores ambientales y la importancia de tenerlos todos en cuenta 
cuando se pretende explicar el patrón demográfico de la hormiga arriera como 
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herbívoro e ingeneriero importante de ecosistemas. La presencia de alguna 
cobertura del dosel significa la presencia de alguna vegetación. Ésta, 
independiente de lo apetecible para las hormigas, ayuda a mantener un micro-
clima local, que a su vez y de manera directa o indirecta (i.e. por medio del suelo) 
influye en el micro-clima en las cámaras del nido donde las hormigas cultivan el 
hongo y cuidan la cría, los cuales son sensibles la temperatura y humedad 
relativa. La resistencia del suelo y el porcentaje de limo como tal juegan un papel 
en la determinación del micro-clima en el nido. También, crean cierta estructura 
del suelo que determina la facilidad de la excavación del nido, y cual afecta el 
éxito de la reina fundadora en establecer el nido. El pH del suelo no se relaciona 
con el micro-clima, y probablemente juega un papel en mantener bajas 
densidades de micro-organismos patógenos que pueden representar una 
amenaza para el hongo.  
Por lo tanto, aparte de algunas variables netamente edáficas (i.e. el porcentaje de 
limo, la resistencia del suelo entre 0 y 20 cm, y pH) en la hipótesis del suelo 
adecuado que se propone en el capítulo V, están inherentemente considerados 
una característica de la vegetación (i.e. el porcentaje de la cobertura del dosel), y 
el micro-clima local y de las cámaras del nido (como resultado de la temperatura 
del suelo y del aire, y de la humedad del suelo). La hipótesis del suelo adecuado 
se aplica sobre todo a la etapa de desarrollo del nido antes de que las hormigas 
obreras cortadoras salen del nido y empiezan a cortar la vegetación. Sin embargo, 
cuando algunas de las variables involucradas alcanzan valores extremos, o 
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causan ciertas condiciones extremas, se ha observado que también los nidos 
adultos pueden verse afectados y obligados a inactivar o emprender un traslado 
riesgoso.  
A pesar de que la hipótesis del suelo adecuado en este estudio logró dar un paso 
significativo en la explicación del patrón demográfico de A. sexdens en el área de 
estudio, aún no incluye todas las variables edáficas que probablemente afectan 
estos patrones demográficos en otros áreas geográficas y de otras especies de 
hormiga arriera. Se recomienda que se lleven a cabo estudios de campo similares 
al presente, y estudios que analicen el éxito de establecimiento del nido por parte 
de la reina fundadora bajo diferentes condiciones experimentales del suelo, con el 
fin de elucidar el efecto de las variables en esta etapa inicial importante. 
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INTRODUCCIÓN 
 
“What forests can stand before such invaders?  
How is it that vegetation is not eaten off the face of the earth?” 
(Belt, 1874 en Cherrett, 1968b) 
 
Las hormigas arrieras (Insecta: Hymenoptera: Formicidae: Myrmicinae: Attini: Atta 
y Acromyrmex) están entre los insectos sociales neotropicales más conocidos del 
mundo. Eso se ve reflejado en la cantidad de nombres que las han colocado: 
hormiga cortadora de hojas, saúva, quenquén, hormiga cabezuda, hormiga 
podadora, akeke, bachaco, bibijagua, sonteta, cuschi, hormiga minera, hormiga 
parasol, para mencionar solo algunos (Della-Lucia, 2003; Zanetti, 2007).  
Se han estudiado la biología, ecología y etología de este insecto desde el siglo 
pasado (Beebe, 1921; Eidmann, 1932, 1935a, 1935b, 1936; Stahel y Geijskes, 
1939, 1940a; Gonçalves, 1945; Autuori, 1941; Weber, 1966, 1969b; Jonkman, 
1977; Hölldobler y Wilson, 1996). El ciclo de vida de la hormiga arriera comienza 
con el vuelo nupcial, en el cual las miles de reinas fundadoras se acoplan con los 
machos en el aire (ej. Hölldobler y Wilson, 1996; Cortés-Pérez y León-Sicard, 
2003). Después, cada una de ellas aterriza y excava la primera cámara 
subterránea del nido en la cual empieza a cultivar el hongo simbionte (Agaricales: 
Basidiomycota: Lepiotaceae: Leucocoprineae: Leucoagaricus gongy-lophorus) 
(Weber, 1966; Mueller et al., 2001) que trajo del nido maternal (ej. Hölldobler y 
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Wilson, 1996). Luego, pone los primeros huevos de los cuales nacen las primeras 
hormigas obreras del nido. La reina cuida el hongo y la primera generación de 
hormigas con líquidos y huevos de su propio cuerpo hasta el momento que ellas 
salen a cortar hojas (ej. Hölldobler y Wilson, 1996). Desde este momento, el nido 
es autosuficiente. Después de un par de años producirá miles de reinas y machos 
cada año. El cultivo del hongo por las hormigas arrieras tiene sus orígenes en el 
terciario; 50 millones de años anteriores al descubrimiento de la agricultura por los 
humanos (Mueller et al., 1998) y cuenta con una combinación de estrategias 
sofisticadas para el manejo de enfermedades (Mueller et al., 2001, 2005) 
Las hormigas arrieras son denominados como ingenieros de ecosistemas y 
herbívoros dominantes del Neotrópico (Fowler et al., 1989). Sus actividades 
incomparables de construcción y corte de vegetación pueden afectar de manera 
drástica el funcionamiento de los ecosistemas (Farji-Brener e Illes, 2000; Della-
Lucia, 2003; Hull-Sanders y Howard, 2003; Meyer, 2008). A pesar de la existencia 
de diferencias grandes entre las estructuras de los nidos de las diferentes 
especies de Atta (ej. Jonkman, 1977) algunos aspectos aplican a todos. Una 
colonia  madura de Atta (i.e. establecida desde algunos años) puede alcanzar 
dimensiones enormes (fig. 1) (ej. Jonkman, 1977; Hölldobler y Wilson, 1996). 
Puede consistir de 5 a 8 millones de hormigas (Hölldobler y Wilson, 1996) de 
tamaños entre algunos milímetros hasta casi un centímetro y medio, que están 
divididas en castas con una tarea específica cada una (ej. Eidmann, 1932; 
Hölldobler y Wilson, 1996). Puede cubrir más que 200 metros cuadrados en la 
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superficie (Montoya et al., 2006) y consistir de varios miles de cámaras 
subterráneas hasta más de seis metros de profundidad (ej. Stahel y Geijskes, 
1939). Para eso las hormigas mueven toneladas de tierra hasta la superficie 
(Hölldobler y Wilson, 1996); en cantidades pequeñas que aún pesan cinco veces 
más que ellas mismas, y sobre distancias que en términos humanos equivalen a 
un kilómetro (Hölldobler y Wilson, 1996). Estas actividades generan una 
morfología edáfica diferente en la superficie del nido y mejoran la penetrabilidad 
del suelo (Galvis et al., 1977; Alvarado et al., 1981; Moutinho et al., 2003). 
Algunas de las cámaras del nido están llenas de hongo y otras están vacías (ej. 
Jonkman, 1977). Dependiendo de la especie de hormiga arriera (Farji-Brener y 
Medina, 2000; Wirth et al. 2003) las cámaras más profundas sirven para la 
deposición de la basura orgánica generada por la colonia (ej. hormigas muertas, 
hongo descompuesto, residuos de las hojas). La descomposición de esta basura 
puede mejorar la fertilidad del suelo (Moutinho et al., 2003). Las cámaras están 
conectadas entre si y con la superficie con túneles que permiten el tránsito de las 
hormigas (Eidmann, 1935a; Jonkman, 1977). Estos túneles pueden llegar a la 
superficie al lado del nido o a distancias de varios cientos de metros del nido (ej. 
Eidmann, 1932; Stahel y Geijskes, 1940). 
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Figura 1: El plano de un nido maduro de la hormiga arriera Atta vollenweideri, elaborado con base 
en una excavación real (Hölldobler y Wilson, 1996 modificado de Jonkman, 1977). 
 
A pesar de encontrarse cámaras hasta 6 metros de profundidad en algunos nidos 
de Atta (Jonkman, 1977, A. vollenweideri; Stahel y Geijskes, 1939, A. cephalotes; 
Eidmann, 1935a, Moutinho, 1998b en Moutinho et al., 2003, ambos A. sexdens; 
Moreira et al., 2004b, A. laevigata; Moser, 2006, A. texana), los hongos de A. 
sexdens se ubican sobre todo en cámaras a profundidades hasta 1 m (Stahel y 
Geijskes, 1940a; Moutinho et al., 2003; Verchot et al., 2003). Esto puede indicar 
que en esta capa de tierra se encuentran las condiciones micro-climáticas más 
Cámaras de la 
basura 
Cámaras de la 
basura 
Cámaras del 
hongo 
Montículos en la superficie 
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indicadas para el crecimiento del hongo de esta especie de Atta (Moreira et al., 
2004b).  
Las hormigas arrieras tienen mecanismos para detectar (Kleineidam y Tautz, 
1996; Kleineidam et al., 2000; Ribeiro y Navas, 2006; Ruchty et al., 2009) y crear 
el micro-clima adecuado en las cámaras del nido desde el establecimiento. Lo 
último lo logran por medio de: (i) la apertura y cierre de los canales de ventilación 
(Eidmann, 1932, 1935a, 1936; Stahel y Geijskes, 1940a; Jonkman, 1980a; 
Kleineidam y Roces, 2000; Kleineidam et al., 2001; Bollazzi y Roces, 2007, 2010a, 
2010b), y (ii) el cierre o modificación de las aperturas de los túneles que se dirigen 
hacia fuera para prevenir la entrada de las aguas de lluvia (Eidmann, 1932; 
Jonkman, 1977; Kleineidam y Roces, 2000). (iii) Los nidos de algunas especies 
(ej. A. sexdens y A. texana) tienen  una cámara central profunda de mayor tamaño 
en la cual las hormigas pueden salvaguardar el hongo y la cría en épocas de 
temperatura o humedad adversa (Eidmann, 1935a, 1936; Moser, 2006). (iv) Estas 
dos especies también excavan túneles verticales que llegan hasta el nivel del 
agua subterránea (Stahel y Geijskes, 1939, 1940a; Moser, 2006) y (v) depositan la 
tierra húmeda proveniente de estos túneles en las cámaras vacías (Eidmann, 
1935a; Stahel y Geijskes, 1940a; Alvarado et al., 1981). Por último, otro 
mecanismo para asegurar el micro-clima requerido para el hongo y la cría es (vi) 
por medio de la ubicación específica en el nido (Lewis, 1975).  
Al año, las hormigas de un nido pueden cortar, cargar y procesar entre 22 y 940 
kg de material vegetal en forma de millones de pedacitos de hojas y flores (Stahel 
Introducción 
 6 
y Geijskes, 1940; Herz et al., 2007a). Esta cantidad puede representar 2,5% de la 
vegetación a nivel de paisaje, 12,5-15% a nivel del área de forrajeo de un nido 
(Wirth et al., 2003; Urbas et al., 2007), o una reducción de 18% en la cobertura por 
el dosel. Además puede representar un aumento significativo en la entrada de luz 
en y en los alrededores del nido (Farji-Brener y Illes, 2000; Hull-Sanders y 
Howard, 2003; Wirth et al., 2003; Corrêa et al., 2010). En adición, los nidos 
pueden ser sitios de concentración de ciertas semillas (Leal y Oliveira, 1998; Silva 
et al., 2007). Durante la vida de la colonia y después, y por todas las actividades 
mencionadas de forrajeo y construcción, la hormiga arriera puede afectar de 
manera drástica la composición y el desarrollo vegetal en el nido y sus 
alrededores (Etter y Botero, 1990; Farji-Brener, 1995a, 1995b, 1996, 2005; 
Garrettson et al., 1998; Farji-Brener y Medina, 2000; Farji-Brener y Ghermandi, 
2004).  
La necesidad de cortar las grandes cantidades de vegetación en espacios 
antrópicos causa daños impresionantes en los cultivos forestales (ej. Pinus spp., 
Eucalyptus spp.), agrícolas (ej. Citrus spp., cacao Theobroma cacao, yuca 
Manihot esculenta, café Coffea arabica, maiz Zea mays, algodon Gossypium 
hirsutum) y en los pastizales (ej. Brachiaria spp.) (Della-Lucia, 2003; Zanetti, 2007; 
Meyer, 2008). El uso amplio de métodos de control químico (ej. sulfuramida, 
fipronil, dodecacloro, organofosforado) significa perjuicios ambientales 
inestimables (Della-Lucia, 2003; Zanetti, 2007). En términos económicos, el 
conjunto de los daños a la vegetación, los insumos para el control de la hormiga y 
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el esfuerzo humano representa pérdidas de millones de dólares anuales para los 
productores (Hernández y Jaffe, 1995; Meyer, 2008).   
La cantidad de publicaciones existentes sobre las hormigas arrieras de los 
géneros Atta y Acromyrmex genera la impresión que se ha revelado la mayoría de 
los aspectos de su vida y de su relación con el medio ambiente. Sin embargo, aún 
se encuentran grandes vacíos en el conocimiento de su taxonomía, biología, 
etología y ecología (Wirth et al., 2003; Côrrea et al., 2010) lo cual obstaculiza 
encontrar métodos de control adecuados (Della-Lucia, 2003). Un aspecto de la 
ecología de las hormigas arrieras que ha recibido poca atención es el efecto de 
factores ambientales diferentes a la vegetación (ej. micro-clima, suelo) sobre la 
demografía de sus poblaciones (Araújo et al., 2003). En particular, carecen datos 
sobre el efecto de los cambios en estos factores como resultado de las actividades 
antrópicas (Della-Lucia, 2003; Meyer, 2008), lo cual es curioso por lo que este 
insecto causa perjuicios precisamente en las áreas intervenidas.  
El énfasis en el efecto de los cambios de la vegetación sobre la demografía de 
Atta y Acromyrmex llevó a generar la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-
Brener, 2001). Esta hipótesis argumenta que una vegetación secundaria joven 
favorece a las hormigas arrieras por consistir en gran parte de plantas pioneras 
con pocas defensas químicas (Coley, 1983; Coley et al., 1985), que podrían 
afectar de manera negativa el crecimiento del hongo cultivado. Estas plantas 
parecen ser más apetecidas por las hormigas (Blanton y Ewel, 1985; Berish, 1986; 
Nichols-Orians, 1991a, 1991b). Por consiguiente, los tipos de hábitat 
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caracterizados por una vegetación secundaria joven, como son los espacios de 
uso intervenidos por eventos naturales o por actividades antrópicas (ej. bosques 
secundarias, bordes de bosque maduro, sitios de árboles caídos), pueden 
sustentar más altas densidades de nidos en comparación con los tipos de hábitat 
caracterizados por una vegetación de sucesión avanzada (Farji-Brener, 2001). Las 
evidencias indirectas que apoyan a la razón por la cual las intervenciones 
ambientales pueden favorecer a las hormigas arrieras en bosques tropicales 
también enfatizan el significado de los cambios en la vegetación para este insecto 
(Haines, 1978; Farji-Brener e Illes, 2000; Melkonian, 2000; Farji-Brener, 2001; 
Peñaloza y Farji-Brener, 2003; Urbas, 2004; Urbas et al., 2007).  
Cuando se trata de las características del suelo en relación con las hormigas 
arrieras, es al contrario: Se enfoca sobre todo en el efecto que ejercen las 
actividades de las hormigas sobre el suelo en términos de su fertilidad, resistencia 
etc. (ej. Galvis et al., 1977; Alvarado et al., 1981; Etter y Botero, 1990; Perfecto y 
Vandermeer, 1993; Farji-Brener y Silva, 1995a, 1995b; Cortes-Pérez y León-
Sicard, 2003; Moutinho et al., 2003; Verchot et al., 2003). Pocos estudios indican 
que ciertas variables edáficas también pueden afectar las densidades de los nidos 
(ej. Bento et al., 1991; Diehl-Fleig y Rocha, 1998; Araújo et al., 2003). La falta de 
atención a esta interacción suelo-hormiga sorprende, en especial cuando se 
supone la importancia directa del suelo para esta hormiga en los primeros meses 
del desarrollo del nido por parte de la reina fundadora, cuando el nido aún no 
depende de la vegetación (Eidmann, 1932; Stahel y Geijskes, 1940a; Autuori, 
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1941; Hölldobler y Wilson, 1996; Fernández-Marín y Wcislo, 2005; Augustin y 
Lopes, 2007; Zanetti, 2007). 
Algunas especies del género Atta son capaces de afectar el micro-clima en el 
sitios del nido a través de la eliminación de toda la vegetación aquí (Farji-Brener e 
Illes, 2000; Hull-Sanders y Howard, 2003; Meyer, 2008). Existen indicaciones que 
el micro-clima afecta la distribución y la densidad de los nidos de la hormiga 
arriera (Lapointe et al., 1998; Zanuncio et al., 2002; Mintzer, 2010). Es posible que 
este efecto se dé porque el hongo cultivado por las hormigas arrieras requiere una 
cierta temperatura y humedad relativa en el nido para un crecimiento óptimo (ej. 
Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 1986; Roces y Kleineidam, 2000; 
Bollazzi y Roces, 2002). Sin embargo, no se encontraron estudios de campo que 
midieron y relacionaron las variables micro-climáticas específicas (y los cambios 
en éstas por actividades antrópicas o eventos naturales) con otros aspectos 
demográficos de la hormiga arriera (ej. distribución, densidad, tasa de mortalidad, 
tasa de natalidad).  
El objetivo de este estudio, llevado a cabo en la tierra firme de la orilla colombiana 
del río Amazonas, fue conocer la demografía de la población de A. sexdens, y 
comprobar que aparte de la vegetación existen otros factores ambientales (i.e. el 
suelo y el micro-clima) que también la pueden afectar significativamente. Se 
prestó atención específica cómo las actividades antrópicas afectan a estos tres 
factores ambientales. 
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Este documento consiste de un marco teórico, cuatro capítulos y una síntesis. El 
marco teórico trata sobre (i) las especies de hormiga arriera encontradas en la 
orilla colombiana del río Amazonas y las interacciones que mantienen con el 
medio ambiente, (ii) la ecología de poblaciones, los cambios ambientales por las 
actividades antrópicas, y (iii) las características del paisaje de esta región. El 
capítulo I tuvo como objetivo conocer algunos aspectos demográficos espacio-
temporales de la población de los nidos de A. sexdens en el área de estudio y 
evaluar algunas hipótesis basadas en la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-
Brener, 2001). Este capítulo proveyó los datos básicos para el desarrollo de los 
capítulos II a IV. En los capítulos II y III se investigó sobre todo la relación entre la 
distribución de los nidos de A. sexdens y las características de la vegetación y del 
suelo, respectivamente. En el capítulo IV se analizó el efecto de los cambios 
micro-climáticos drásticos causados por la tala de varias hectáreas de bosque 
secundario sobre algunos nidos de A. sexdens. Por último, se presentó una 
síntesis de los hallazgos principales de este estudio y sus consecuencias para la 
explicación de los patrones demográficos de A. sexdens.  
Este estudio es único porque tiene en cuenta integralmente la vegetación, el suelo 
y el micro-clima en relación con la demografía de A. sexdens en un mismo 
ecosistema húmedo tropical amazónico. Algunos autores pretendieron algo 
similar, pero en la sabana neotropical (Etter y Botero, 1990; Cortés-Pérez y León-
Sicard, 2003). Otro aspecto particular e importante de este estudio es la inclusión 
de la escala temporal de las poblaciones de los nidos de la hormiga arriera a 
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través de los conocimientos de los residentes del área de estudio. Estos se 
obtuvieron por medio de los métodos cualitativos de la investigación social (Taylor 
y Bogdan, 1987; Valles, 1998) que permitieron conocer los cambios ambientales 
resultados de las actividades antrópicas y los aspectos demográficos de los nidos 
de la hormiga arriera sobre un periodo de tiempo de cerca de 15 años. Esto 
contrasta con otros estudios que hicieron el seguimiento de poblaciones en la 
misma zona durante máximamente seis años (Autuori, 1941; Perfecto y 
Vandermeer, 1993; Hernández et al., 1999; Zanetti et al., 2000). En este sentido, 
solo el estudio de Jonkman (1977) sobre A. vollenweideri se puede comparar con 
el presente estudio.  
Por último, la escala espacial de este estudio lo distingue de otros. Se realizaron 
los análisis demográficos de 56 nidos activos y 182 inactivos ubicados a lo largo 
de seis transectos que cubrieron 151 hectáreas. En los transectos se encontraron 
tanto espacios de bosque maduro, como espacios intervenidas por actividades 
antrópicas en diferentes modos e intensidades. Todos los aspectos espacio-
temporales se visibilizaron por medio de las técnicas de los sistemas de 
información geográfica. En contraste, la literatura encontrada se enfoca en 
aspectos demográficos de Atta y Acromyrmex a escala espacial menor y 
únicamente en monte maduro (Perfecto y Vandermeer, 1993) o en plantaciones 
de eucalipto (Oliveira et al., 1998) o pino (Nickele, 2008), a escala espacial mucho 
mayor (Vasconcelos y Cherrett, 1995) o incluyendo únicamente los nidos activos 
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(Jaffe y Vilela, 1989; Vasconcelos y Cherrett, 1995; Oliveira et al., 1998; Nickele, 
2008). De nuevo, solo Jonkman (1977, 1979) pretendió algo similar a este estudio. 
Debido a la dependencia entre la vegetación, el suelo y el micro-clima (Turner, 
2004) se mencionaron de manera repetida ciertos argumentos o hallazgos en los 
diferentes capítulos. Sin embargo, se redujo su ocurrencia donde fue posible. En 
adición, siempre que se pudo se especificó la especie de hormiga arriera de la que 
se trataron los estudios en referencia, con el fin de evitar las generalizaciones 
sobre “las hormigas del género Atta” encontradas en algunas fuentes (ej. Farji-
Brener y Illes, 2000; Farji-Brener, 2001; Meyer, 2008). Se destaca que cada 
especie tiene una ecología y etología específica (Jonkman, 1977; Fowler et al., 
1989; Fowler y Claver, 1991). 
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MARCO TEÓRICO 
 
1. La hormiga arriera en la orilla colombiana del río Amazonas 
En la región neotropical se distinguen 15 especies de hormiga arriera del género 
Atta y 24 especies de Acromyrmex (Fowler et al., 1989; Hölldobler y Wilson, 
1996). En Colombia se encuentran cuatro especies del género Atta: A. cephalotes, 
A. colombica, A. laevigata y A. sexdens, y cuatro del género Acromyrmex: Ac. 
asperus, Ac. landolti, Ac. octospinosus y Ac. rugosus (Mackay y Mackay, 1986; 
Fernández et al., 1996). De éstas, dos especies de Atta (i.e. A. sexdens y A. 
cephalotes) y una de Acromyrmex también se encuentran en la orilla colombiana 
del río Amazonas (identificaciones realizadas por el Dr. Fernando Fernández 
Castiblanco del Instituto de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de 
Colombia, 2008). En esta región, estas tres especies se conocen como “hormigas 
arrieras” y sobre estas existe un amplio conocimiento por parte de los habitantes 
(Gonçalves, 1967; van Gils, 2004). Eidmann (1932, 1935a, 1935b), Stahel y 
Geijskes (1939), Gonçalves (1945), Weber (1966) y Fowler (1976) sustentan 
muchas de estas observaciones sobre A. sexdens y A. cephalotes. La siguiente es 
una descripción de la ecología y la etología de estas tres especies, según estos 
autores:  
 Atta sexdens. A este insecto se le conoce por varios nombres en el idioma 
castellano: propia hormiga arriera (por ser la más dañina en los cultivos), 
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arriera nocturna (por salir del nido a cortar hojas principalmente entre las 
06:00 y 11:00 p.m.) y hormiga culona (por el tamaño del abdomen de las 
reinas). Esta especie causa daños graves en los cultivos de yuca, hortalizas 
y frutales en la región de estudio. Hace nidos edáficos en la tierra firme, 
tanto en los rastrojos como en el bosque maduro. Los nidos se caracterizan 
por tener montículos de greda que alcanzan hasta 50 cm de altura. Las 
entradas y salidas por donde caminan las hormigas se encuentran desde 
casi encima del nido, hasta a muchos metros de distancia del mismo. Los 
caminos hechos por las hormigas alcanzan cinco centímetros de ancho. A. 
sexdens no elimina la vegetación encima o en los alrededores del nido; 
generalmente se ve intacta. Esta especie suele subir a los árboles a cortar 
las hojas para dejarlas caer al suelo. Allí, otras hormigas las corten en 
pedazos y así las llevan para el nido. A. sexdens deposita la basura 
orgánica en las cámaras subterráneas más profundas del nido. El vuelo 
nupcial de las hembras y los machos ocurre después de las primeras lluvias 
al comienzo de la época de lluvias, que en la orilla del río Amazonas es 
alrededor del mes de noviembre. Según la tradición, los habitantes de esta 
región recolecta, tuesta y consume las reinas cuando aparecen. A. sexdens 
posee una característica exclusiva, que consiste en que al apretar y 
reventar la cabeza de un individuo de cualquiera de sus castas se percibe 
un fuerte olor a limón, lo cual se considera como el indicador más fácil para 
determinar la especie. 
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 Atta cephalotes. Esta especie se encuentra sobre todo en las tierras firmes 
del bosque maduro. Con frecuencia se la confunde con A. sexdens porque 
también hace el nido en el suelo. Sin embargo, la morfología del nido es 
diferente. Los nidos de A. cephalotes no se caracterizan tanto por los 
montículos de greda, sino por un área de greda expuesta y limpia de 
vegetación; las entradas y salidas son de boca ancha y principalmente 
encontradas encima del nido. Los caminos de A. cephalotes alcanzan hasta 
30 cm y por lo tanto son más anchos que los de A. sexdens. Esta especie 
corta hojas tanto de día como de noche. Sube en los árboles y baja las 
hojas pedacito por pedacito, formando una fila larga y amplia de individuos. 
Solo en ocasiones se encuentra cortando las hojas de los cultivos, pero 
siempre en cantidades limitadas. Así como A. sexdens, A. cephalotes 
también deposita la basura orgánica en las cámaras subterráneas más 
profundas del nido. El vuelo nupcial también ocurre después de las 
primeras lluvias de la estación lluviosa. Los residentes de la región también 
consumen las reinas. 
 Acromyrmex sp. Esta especie se distingue fácilmente ya que construye el 
nido en los complejos de epifitas en los árboles. Con frecuencia se 
encuentra en las zonas bajas, al lado de quebradas. Solo en ocasiones se 
encuentra cortando hojas de los cultivos y siempre en cantidades limitadas. 
La basura se expulsa del nido y se acumula en el suelo debajo de éste. 
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2. Interacciones entre la hormiga arriera y el medio ambiente 
Para que un nido de hormigas arrieras sea exitoso, tiene que enfrentar varios 
peligros impuestos por otros seres. Las hormigas (i.e. las obreras, crías, reinas 
fundadoras y los machos) son sujeto de depredación por varios animales como los 
osos hormigueros (Eidmann, 1935b), los armadillos (Eidmann, 1935b; Link et al., 
1998; Rao, 2000; Rao et al., 2001), las lagartijas (Autuori, 1950 en Oliveira y 
Lopes, 2006), las aves (Autuori, 1950 en Oliveira y Lopes, 2006), las arañas 
(Erthal y Tonhasca, 2001), las hormigas legionarias del género Eciton (Eidmann, 
1935b), Nomamyrmex (Swartz, 1998; Sánchez-Peña y Mueller, 2002; Powell y 
Clark, 2004) o Labidus (Fowler, 1977), o las mismas hormigas arrieras de colonias 
vecinas (Autuori, 1941; Fowler et al., 1984; Fowler, 1992). También pueden ser 
víctimas de parasitismo por moscas (Phoridae) (Weber, 1966; Feener y Brown, 
1993; Bragança et al., 1998, 2003, 2008; Erthal y Tonhasca, 2000). El hongo 
cultivado por ellas (Leucoagaricus gongylophorus) (Silva et al., 2006) con 
frecuencia sufre infecciones por otros hongos (ej. Metarhizium - Jaccoud et al., 
1999; Hughes et al., 2004) o por bacterias (ej. Escovopsis - Currie et al., 1999a, 
1999b; Reynolds y Currie, 2004; Little et al., 2003, 2006). También puede ser 
robado por trabajadores de colonias vecinas de hormigas arrieras Atta o 
Acromyrmex (Rissing et al., 1989; Adams et al., 2000a) o por hormigas del género 
de Megalomyrmex (Adams et al., 2000b, Mueller et al., 2001).  
Diversos mecanismos están presentes para contrarrestar estos peligros. Las 
mandíbulas grandes y los comportamientos agresivos de los soldados  las ayuda 
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en el combate físico (Eidmann, 1935a, 1935b). El pH bajo en el jardín de los 
hongos (Powell y Stradling, 1986) provee un ambiente hostil para muchos 
patógenos (Brady y Weil, 2002, p.391; Araújo et al., 2003). Las secreciones 
antibióticas de la glándula metapleural de las hormigas (Bot et al., 2002), la 
simbiosis con las bacterias Streptomyces sp. (Currie et al., 1999b; Mueller y 
Gerardo, 2002; Little et al., 2006) y Burkholderia sp. (Santos et al., 2004), las 
cuales también producen un antibiótico, y varios comportamientos de la reina y las 
hormigas trabajadoras previenen infecciones del hongo (Jonkman, 1977; Bot et 
al., 2001; Fernández-Marín et al., 2003, 2004; Little et al., 2003, 2006; Augustin, 
2007; Augustin y Lopes, 2007). Estos mecanismos en conjunto se asemejan a un 
sistema perfecto de manejo de enfermedades agrícolas (Fowler et al., 1989; 
Mueller y Gerardo, 2002).  
Sin embargo, no todas las interacciones con otros animales representan una 
amenaza para las hormigas arrieras. Algunos micro-organismos, reptiles, arañas e 
insectos viven adentro del nido sin hacer ningún daño, o ayudan a descomponer la 
basura orgánica producida por las hormigas (Eidmann, 1937; Jonkman, 1977; 
Fowler y Forti, 1989 en Fowler et al., 1989; Vaz de Mello et al., 1998; van Gils, 
2004; Steiner, 2004; Moser, 2006).  
Además de las numerosas interacciones con otros animales, las hormigas arrieras 
también se relacionan íntimamente con la vegetación, el suelo y el micro-clima 
circundantes, factores que a su vez se relacionan entre ellos (Remmert, 1988). En 
las introducciones de los capítulos II, III y IV, se suministran descripciones más 
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detalladas sobre las interacciones entre la hormiga arriera y la vegetación, el suelo 
y el micro-clima, respectivamente.  
 
3. Ecología de poblaciones 
Krebs (1972), Remmert (1988) y Akçakaya et al. (1999) definen una población 
biológica como un grupo de organismos o individuos de una misma especie que 
viven en un área y tiempo determinados y que pueden interactuar e intercambiar 
material genético durante su periodo de vida. Es la unidad básica de los procesos 
ecológicos. 
La ecología de poblaciones se puede definir como “el estudio científico de las 
interacciones que determinan la distribución y la abundancia de los organismos” 
(Krebs, 1972), “la investigación sobre todas las causas que impiden a las 
poblaciones de microorganismos, plantas y animales multiplicarse libremente y 
que les obliga a permanecer en un nivel de densidad determinado, más o menos 
constante” (Remmert, 1988) o “[la investigación que pretende discernir] cómo las 
poblaciones de plantas, animales y otros organismos cambian en el tiempo y de 
un lugar a otro, y cómo estos cambios interactúan con su ambiente” (Akçakaya et 
al., 1999). 
La ecología de la población se trata sobre todo de la descripción cualitativa de los 
aspectos poblacionales incluyendo también las interacciones con otros 
organismos. La demografía (del griego demos=pueblo y grafos=trazo) se trata de 
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la dimensión, estructura, evolución y características generales de la población, 
todos considerados desde un punto de vista cuantitativo (Remmert, 1988; Krebs, 
2001). La estructura poblacional es el resultado de procesos bióticos y abióticos 
entre sus miembros y el medio ambiente (Remmert, 1988). Estos procesos 
pueden haber actuado de manera igual sobre los ancestros y haber interferido en 
la estructura genética de la población. Cada población se puede describir de 
manera cualitativa y cuantitativa por medio de: 
 Una estructura cuantitativa, la cual se refiere a la abundancia (i.e. 
número de individuos) o densidad por unidad de área. 
 Tasas de mortalidad, natalidad, inmigración y emigración (Akçakaya, 
1999) 
 Una estructura espacial, la cual se refiere a los tres patrones de 
dispersión o distribución de los individuos (Remmert, 1988): Regular 
o hiper-dispersa, agrupada o hipo-dispersa, y al azar. 
 Una estructura por edades o por otro tipo de clase   (ej. tamaño, 
estado de madurez) (Krebs, 1972; Akçakaya, 1999, 
respectivamente). 
Cuando se trata de poblaciones compuestas de diferentes especies (ej. parcela de 
bosque maduro o rastrojo), se analizan también: 
 La abundancia total, o de cada especie (i.e. número de individuos).  
 La riqueza (i.e. número de especies). 
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 Los diferentes índices de la diversidad y equidad (ej. Simpson, 
Shannon) (Guisande et al., 2006) que tienen en cuenta los dos 
previos aspectos más la proporcionalidad de las especies en la 
población.  
 Porcentajes de similitud entre las diferentes poblaciones (Guisande 
et al., 2006). 
 
4. Los cambios ambientales por las actividades antrópicas  
La consecuencia más evidente de las actividades antrópicas en el paisaje tropical 
es la disminución de los bosques, la cual se estima que llega hasta dos millones 
de hectáreas anualmente (Wright, 2005). Uno de los resultados principales de esta 
disminución ha sido la fragmentación de los bosques en grandes y pequeños 
pedazos entre los espacios de uso antrópicos, que son las tierras usadas para la 
agricultura, las plantaciones, la construcción de pueblos y ciudades, y las 
carreteras, entre otros (Bolger et al, 2000; Urbas, 2004; Meyer, 2008). Otros tipos 
de hábitat como por ejemplo las sabanas (Vasconcelos et al., 2006) o los planos 
de la costa (Fowler, 1995) se encuentran afectados de manera igual por las 
actividades antrópicas. 
Tanto en los fragmentos de hábitat original, como en los espacios poco, 
moderadamente o muy modificados por las actividades antrópicas, se pueden 
encontrar a distancias cortas, condiciones ambientales diversas con respecto a la 
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vegetación, al suelo, y al micro-clima (Urbas, 2004; Meyer, 2008). Estas 
condiciones, y en especial los cambios en ellas, producidas por las actividades 
antrópicas, representan un desafío complejo, al cual cada especie de animal o 
planta puede responder en forma diferente dependiendo de sus características 
(Kremen, 1992; Bolger et al., 2000; Urbas, 2004). Por ejemplo, las densidades o 
los tamaños de las especies pueden aumentar o disminuir, y las tasas de 
mortalidad y natalidad o los patrones de dispersión, pueden cambiar. 
 
5. Caracterización paisajística de la orilla colombiana del río Amazonas 
5.1. Introducción 
El trabajo de campo de este estudio lo se llevó a cabo en las tierras firmes 
pertenecientes a la comunidad de Palmeras y a las fincas privadas llamadas 
Versalles y La Primavera (mapas 1, 2). Estas se encuentran en la orilla 
colombiana del río Amazonas, en el sur del trapecio amazónico, la cual se 
extiende a lo largo de 116 km desde la ciudad de Leticia en el este, hasta la 
comunidad de Atacuari en el oeste.  
En esta orilla, se distinguen diferentes grandes paisajes y sub-paisajes. Un paisaje 
se ha definido como “[una comprensión de] porciones tridimensionales de la 
superficie terrestre, resultantes de un proceso geogenético definido, que pueden 
describirse en términos de las mismas características climáticas, morfológicas, de 
material parental y de edad, dentro de las cuales puede esperarse una cierta 
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homogeneidad en suelos, así como una cobertura vegetal o una aptitud de uso de 
tierra similares” (Villota, 1992); como “el producto de una cantidad de procesos 
que actúan sobre la superficie terrestre, y los cuales se dividen básicamente en 
dos grupos, los procesos endógenos y los exógenos” (Botero, 1977); y como “una 
porción de la superficie terrestre con patrones de homogeneidad, conformada por 
un conjunto complejo de sistemas producto de la actividad de las rocas, el agua, 
las plantas, los animales y el hombre, que por su fisonomía es reconocible y 
diferenciable de otras vecinas” (Etter, 1991). Sintetizando, el paisaje se puede 
concebir como una síntesis de lo más característico y cartografiable de las 
condiciones terrestres que podamos identificar y evaluar con respecto a los tipos 
más representativos de utilización de la tierra en una región (IGAC, 1997). 
Estructuralmente, un paisaje es conformado por elementos que se denominan 
factores conformadores o atributos de paisaje, así como el micro-clima, la 
hidrología, la geología, los suelos, la cobertura vegetal, la fauna y el ser humano 
(Etter, 1991; Andrade y Cárdenas, 1996). Las interacciones que tienen lugar entre 
estos factores le confieren propiedades únicas y propias, así como las formas de 
relieve, los patrones de drenaje, la fisonomía, la estructura de la cobertura vegetal, 
la diversidad biológica, y la estabilidad de geo-procesos y bio-procesos (Etter, 
1991). Estas permiten apreciar discontinuidades en la variación del espacio 
geográfico, e identificar ecosistemas, ambientes, tipos de hábitat y espacios de 
uso. 
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La ecología del paisaje se fundamenta metodológicamente como la expresión 
integral de las condiciones ecológicas de un área. Esto implica de manera 
necesaria una multidisciplinaridad que permite tener una visión de conjunto en 
función del conocimiento de un sistema complejo, teniendo en cuenta aspectos 
como la estructura, el funcionamiento y la temporalidad del paisaje, tanto a nivel 
biótico como abiótico (Etter, 1991; Andrade y Cárdenas, 1996). 
 
5.2. Grandes paisajes de la Amazonía 
Un gran paisaje “se corresponde en términos geomorfológicos con la unidad 
genética de relieve, la cual no obstante debe estar cobijada por determinada 
unidad climática, dentro de una provincia fisiográfica dada”. Entonces, un gran 
paisaje “comprende asociaciones o complejos de paisajes con relaciones de 
parentesco de tipo geogenético, climático, litológico y topográfico” (Villota, 1992). 
En toda la Amazonía, el proceso geo-histórico de formación de la cuenca 
amazónica ha dado origen a tres regiones (IGAC, 1997; Riaño, 2003): el escudo y 
la planicie de las Guayanas y del Brasil, de la edad precámbrica y ´paleozoica; la 
región andina amazónica, de la edad mesozoica; y la planicie amazónica, la cual 
es de la edad terciaria. En esta última se encuentra el área de estudio. Esta 
planicie está compuesta por sedimentos formados y depositados en diferentes 
periodos históricos, en profundos estratos geológicos situados entre los Andes y 
los cratones de Guayana y Brasil (Riaño, 2003). Es un mosaico de paisajes que 
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cubre un área de más de dos millones de kilómetros cuadrados, distribuidos a lo 
largo de la cuenca amazónica (Hoorn, 1993).  
 
5.3. Los grandes paisajes de la orilla colombiana del río Amazonas 
La orilla colombiana del río Amazonas está dividida en cinco unidades fisiográficas 
o grandes paisajes (IGAC, 1997; Riaño, 2003): La llanura aluvial del río Amazonas 
(A), la llanura aluvial de origen amazónico (C), las planicies sedimentarias del 
terciario (P), la tierra antigua pleistocénica (T) y la llanura aluvial de desborde de 
ríos amazónicos (V). Estos grandes paisajes a su vez, están divididos en paisajes 
y sub-paisajes (tabla 1).  
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Tabla 1: División paisajística de la orilla colombiana del río Amazonas (adaptado de IGAC, 1997; 
Riaño, 2003). 
 
 
 
 
 
 
 
Dependiendo de la ubicación, los tres grandes paisajes A, C y V son sujetos a 
inundaciones ocasionales o frecuentes. Por lo tanto en general no se encuentran 
Provincia fisiográfica Unidad climática Gran Paisaje Paisaje Subpaisaje Símbolo 
1 
Islotes y playones 
A.1.1. 
2 
Complejo de orillales y 
basines actuales 
A.1.2. 
3 
Complejo de orillales 
subactual a reciente 
A.1.3. 
1 
Plano de 
inundación de 
río Meandrico 
4 
Terraza media subactual a 
reciente 
A.1.4. 
2 
Terraza 
reciente a 
subreciente 
1 
Superficie plana a 
ligeramente ondulada 
A.2.1. 
A 
Llanura aluvial 
de desborde del 
río Amazonas 
3 
Terraza antigua 
pleistocénica 
1 
Superficie ondulada 
A.3.1. 
C 
Llanura aluvial 
de ríos 
Amazónicos 
1 
Complejo de 
inundación 
aguas negras 
1 
Terrazas y valles erosionales 
C.1.1. 
1 
Superficie con diferentes 
relieves, fuertemente 
ondulada, pendientes llana a 
muy fuerte, drenaje nula a 
rápido 
P.1.1. 
2 
Superficie con diferentes 
relieves, moderadamente 
ondulada, pendientes 
moderada a llana, drenaje 
externo de medio a nulo 
P.1.2. 
3 
Superficie con diferentes 
relieves, ondulada, 
pendientes de moderada a 
llana y ocasionalmente 
fuerte, drenaje de medio a 
nulo, ocasionalmente rápido 
P.1.3. 
Megacuenca de 
sedimentación de la 
Amazonía Colombiana 
Cálido húmedo y 
superhúmedo 
P 
Superficies 
sedimentarias 
del Terciario 
1 
Complejo de 
superficies con 
diferentes 
grado de 
disección 
4 
Superficie aterrazada, 
ligeramente ondulada, 
pendientes de llana a 
moderada, ocasionalmente 
fuerte, drenaje externo de 
nulo a medio, 
ocasionalmente rápido 
P.1.4. 
  
T 
Tierra antigua 
pleistocénica 
1 
Terraza con 
diferentes 
grados de 
ondulación y 
disección 
1 
Superficie moderadamente 
ondulada y moderamente 
disectada 
T.1.1. 
  
V 
Llanura Aluvial 
de desborde de 
ríos Amazónicos 
1 
Plano de 
inundación de 
aguas oscuras 
1 
Vega y sobrevega 
V.1.1. 
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nidos edáficos de A. sexdens o A. cephalotes en éstos (Majer y Delabie, 1994; van 
Gils, 2004), pero si los nidos arbóreos de Acromyrmex sp. (van Gils, 2004). El 
gran paisaje T, en el cual es posible que se encuentran nidos de alguna especie 
de hormiga arriera, está muy poco representado en el sur del trapecio amazónico 
(Riaño, 2003). 
Por lo anterior, a continuación se describe en forma más detallada las 
características del gran paisaje de planicies sedimentarias del terciario (P). Los 
sedimentos del terciario tienen origen marino y continental, compuestos por 
arcillas y arenas como material predominante. Fisonómicamente, el terciario tiene 
un relieve de lomerío con diferentes grados de disección, conocidos como tierras 
firmes, no susceptibles de inundación (Hoorn, 1993; Riaño, 2003). Sobre éstas se 
encuentran la comunidad de Palmeras y las fincas Versalles y La Primavera. 
En su mayoría, los suelos de las tierras firmes del gran paisaje P son clasificados 
como typic hapludults y en menor parte como typic paleudults (IGAC, 1997), 
subgrupos de los grandes grupos de los hapludults y de los paleudults, 
respectivamente. Estos grandes grupos a su vez pertenecen al suborden de los 
udults, del orden de los ultisols (Brady y Weil, 2002). En general, estos suelos son 
moderadamente profundos, bien drenados, franco-arcillosos, de texturas 
moderadamente finas, fuertemente ácidos, de fertilidad baja y pobres en bases. 
Presentan alta retención de humedad, moderada compactación y regular 
resistencia al arrastre superficial, por lo cual son terrenos moderadamente 
estables (IGAC, 1997; Brady y Weil, 2002). 
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La característica que más determina la química de estas tierras firmes de la orilla 
colombiana del río Amazonas es la fuerte acidez (IGAC, 1997), lo cual tiene varias 
consecuencias para la disponibilidad o la presencia de otros elementos químicos 
importantes para el suelo y la vegetación. Primero, un pH muy bajo (i.e. < 5.2) 
causa una baja disponibilidad de los macro-nutrientes (Ca, Mg, K, P, N y S), Mo y 
B, debilitando el crecimiento vegetal. Al contrario, se aumenta la disponibilidad de 
los micro-nutrientes (Al, Fe, Mn, Zn, Cu y Co) hasta niveles tóxicos (Brady y Weil, 
2002). En suelos ácidos, el aluminio (Al3+) reacciona con el escaso fósforo, lo cual 
limita aún más su disponibilidad para las plantas (Espinosa y Molina, 1999). Con 
valores de pH cercanos a 4.5 también se forma AlOH2+, que es un elemento aún 
más tóxico para las plantas que Al3+ (Espinosa y Molina, 1999; Brady y Weil, 2002; 
Turner, 2004). Típicamente, las raíces en los suelos ácidos tienen un crecimiento 
reducido (Brady y Weil, 2002; Turner, 2004). Segundo, en suelos ácidos y menos 
fértiles se disminuye la actividad de las bacterias y de los actinomicetos, mientras 
que los hongos no parecen ser tan afectados (Diehl-Flieg y Rocha, 1998; Brady y 
Weil, 2002). 
En términos generales, la cobertura vegetal natural de las tierras firmes del gran 
paisaje P es de bosque alto, o bosque maduro, moderadamente denso y con un 
número alto de individuos (IGAC, 1997; Santafé, 2009). Familias importantes en la 
composición florística son Lecythidaceae, Myristicaceae, Violaceae, Moraceae y 
Fabaceae. Mayor diversidad de especias se encuentra en las familias 
Leguminosae, Rubiaceae, Melastomataceae y Moraceae. Especies frecuentes son 
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Eschweilera sp., Matisia lasiocalyx, Ostephloeum platyspermum, Pourouma 
guianensis y Pseudolmedio laevis (IGAC, 1997). Como resultado de alguna 
actividad antrópica en el pasado, en el gran paisaje P también se encuentra 
bosque secundario o rastrojo de diferentes edades, en el cual se presentan 
especies pioneras características de vegetación segundaria joven (Turner, 2004), 
así como varias especies de los géneros Inga y Ficus, y palmas de la familia 
Arecaceae (Pinilla, 2002). 
 
5.4. El paisaje y algunos subpaisajes del gran paisaje P  
El gran paisaje P es conformado solo por el paisaje 1, denominado “complejo de 
superficies con diferentes grados de disección”, en el cual se encuentran cuatro 
subpaisajes (Tabla 1) (Riaño, 2003). Un subpaisaje corresponde a una división del 
paisaje establecida según la posición dentro del mismo (ej. cima, ladera, rellano, 
ápice) y caracterizada por uno o más atributos morfométricos como por ejemplo, la 
forma y el grado de la pendiente, el tipo y el grado de erosión, el grado de 
disección y la clase de condición de drenaje (Villota, 1992).   
En cada uno de estos cuatro subpaisajes se encuentran nidos de A. sexdens y A. 
cephalotes (obs. pers.). Sin embargo, aquí solo se describen las características 
del relieve de las fincas Versalles y La Primavera, denominado como P.1.1. 
(Riaño, 2003), y de Palmeras, denominado como P.1.3. (Riaño, 2003) (mapa 1). 
Las tierras firmes de éstos solo difieren ligeramente en el grado de ondulación, las 
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pendientes y el drenaje, y se los consideran comparables en términos de la 
fisicoquímica del suelo (Riaño, 2003). 
 P.1.1. Subpaisaje de superficie con diferentes relieves, fuertemente 
ondulada, pendientes llana a muy fuerte, drenaje nulo a rápido.  
A lo largo de un transecto de 5 km, el relieve de este subpaisaje “conforma un 
complejo mosaico topográfico con 44 unidades diferenciadas a lo largo [del 
transecto]. Las terrazas conforman 50% del relieve, con formas escalonadas, 
colinadas en menor proporción onduladas a planas, de pendientes moderadas o 
de suaves a planas y en menor proporción con pendientes fuertes. Su drenaje 
externo es lento en menor proporción nulo u ocasionalmente es rápido. Las 
colinas conforman un 32% del relieve, de formas redondeadas y subredondeadas, 
en menor proporción aguadas y subagudas; de pendientes entre moderada, fuerte 
y muy fuerte, y drenaje externo de medio a rápido. Los valles conforman un 18% 
del relieve del subpaisaje, son de forma aguada y en menor proporción 
escalonada, con pendientes muy fuerte a fuerte y en menor proporción moderadas 
a suaves; su drenaje externo es predominantemente rápido y ocasionalmente 
medio. Esta unidad presenta menor porcentaje de terrazas y mayor porcentaje de 
colinas y valles. Menor cantidad de superficies con pendientes planas y mayor 
tendencia en la presencia de pendientes de “muy fuerte” a “escarpada” (Palacios, 
2005). 
 P.1.3. Subpaisaje de superficie con diferentes relieves, moderadamente 
ondulada, pendientes moderada a llana, drenaje externo de medio a nulo. 
Marco teórico 
 30 
A lo largo de un transecto de 5 km, este subpaisaje P.1.3. comprende “un mosaico 
de relieves de terrazas, colinas y valles. A lo largo [del transecto] se diferencian 16 
unidades topográficas. Están en relieve dominado por terrazas en un 69% de 
forma predominantemente ondulada, a ligeramente ondulada y escalonada y en 
menor proporción plana. De pendientes predominantemente suaves y en menor 
proporción moderadas o llanas. El drenaje externo es proporcionalmente medio, 
lento o nulo. Las colinas conforman un 25% del relieve, de formas 
subredondeadas, en menor proporción redondeadas y subagudas; de pendientes 
moderadas y drenaje externo de medio. Los valles conforman un 6% del relieve 
del subpaisaje, son de forma escalonada, con pendientes moderadas y drenaje 
externo medio” (Palacios, 2005).  
 
5.5. Unidades geológicas del gran paisaje P 
Dentro el gran paisaje denominado planicies sedimentarias del terciario (P), se 
encuentran formaciones geológicas pertenecientes a dos periodos del terciario. 
Una se denomina terciario inferior amazónico o la formación pebas (PRORADAM, 
1979; IGAC, 1997), en la cual se encuentran Palmeras y las fincas Versalles y La 
Primavera. La otra se denomina terciario superior amazónico (PRORADAM, 1979; 
IGAC, 1997).  
5.6. Espacios de uso en los subpaisajes P.1.1. y P.1.3  
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Aunque la nítida definición de los subpaisajes de la orilla colombiana del río 
Amazonas parece indicar una homogeneidad dentro de éstos, se destaca que las 
actividades antrópicas han creado un mosaico de diferentes espacios de uso 
dentro de los subpaisajes P.1.1. y P.1.3. (Pinilla, 2002; Pinilla, 2004). Cada 
espacio de uso se distingue por sus propiedades edáficas, vegetales y micro-
climáticas, entre otras. La identificación de estas diferencias constituye una 
herramienta metodológica para abordar la relación entre los factores ambiéntales 
y la demografía de la hormiga arriera A. sexdens. 
Una actividad antrópica principal en los subpaisajes P.1.1. y P.1.3. es el 
establecimiento de las comunidades indígenas en forma permanente desde la 
mitad del siglo XX aproximadamente (Riaño, 2003). En ellas se puede apreciar 
varios espacios de uso como la chagra, el rastrojo de la chagra, el bosque maduro 
y los solares, entre otros (Pinilla, 2002). En adición, se encuentran las fincas 
ganaderas privadas (Andrade y Cárdenas, 1996) en donde los espacios de uso se 
denominan potreros cuando bien mantenidos y rastrojos de potrero cuando están 
cubiertos con vegetación secundaria.  
 
6. Clima 
Según la clasificación de Köppen, el clima de gran parte del Amazonas 
colombiano corresponde al clima tropical lluvioso de selva “A fi” por presentar 
precipitaciones mensuales no inferiores a 60 mm, por tener temperaturas 
constantemente altas (i.e. la temperatura promedio del mes más frío está sobre 
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los 18°C) y por las diferencias de temperatura menores a 5˚C entre el mes más 
cálido y el mes más frío (Botero, 1977; IGAC, 1995).  
La temperatura en la región de estudio no presenta fluctuaciones significativas 
durante el año, lo cual determina una isoterma anual con valores medios cercanos 
a los 26°C (Prieto, 1994). La humedad relativa es muy alta con un promedio anual 
de 86% (Prieto, 1994). La precipitación alcanza valores cercanos a 3200 mm 
anuales con promedios mensuales de 270 mm (Prieto, 1994). El régimen de 
precipitación es unimodal y bi-estacional, con un periodo de concentración de 
lluvias entre octubre y mayo. El periodo de menor precipitación entre junio y 
septiembre (Riaño, 2003; Prieto, 1994).  
En general, se considera que el clima edáfico de la orilla es del tipo superhúmedo 
isomegatermal sin deficiencia de agua (IGAC, 1995; Prieto, 1994) por lo que, de 
acuerdo con el balance hídrico de Thornthwaite, la evapotranspiración real (ETR) 
coincide con la evapotranspiración potencial (ETP), por lo que no se presentan 
fluctuaciones significativas en la humedad edáfica durante el año, y por lo que las 
temperaturas edáficas alcanzan valores mayores a los 27°C. Puesto que los 
valores de precipitación son siempre mayores a los de la ETR, el suelo siempre 
permanece con un exceso de agua que varía según el mes. En ninguna época del 
año se observa deficiencia o estrés hídrico del suelo. Este atributo se denomina 
régimen de humedad perúdico (IGAC, 1995). 
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CAPÍTULO I 
 
ASPECTOS DEMOGRÁFICOS DE LA HORMIGA ARRIERA (A. 
sexdens) EN SIETE ESPACIOS DE USO EN LA ORILLA 
COLOMBIANA DEL RÍO AMAZONAS. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
“Leaf-cutting ants are thought to be important in soil genesis and soil structure […], 
nutrient cycling […] and plant community structure […] in tropical moist forests, yet 
few data are available on population-level temporal changes (i.e., populations of 
nests). Given the purported importance of this species and scant information on 
population density changes over time, demographic studies of the species would 
appear to be warranted.” 
(Perfecto y Vandermeer, 1993) 
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1. Introducción 
Se puede decir algo tan general como que “la distribución de los tipos de hábitat 
dentro de un ecosistema no es continua en el espacio y en el tiempo. Por el 
contrario, tiende a conformar gradientes que llegan a constituir complejos 
mosaicos. A menudo, los tipos de hábitat próximos pueden diferir de manera 
significativa en la abundancia o calidad de requerimientos necesarios para una 
eficiente supervivencia y reproducción de las poblaciones y construir una barrera 
para la distribución de los organismos. La historia del lugar, las diferencias en 
condiciones ambientales, la relación de los medios abióticos y bióticos y la escala 
en  consideración tienen marcada influencia e incidencia en las características 
particulares de los  tipos de hábitat y por consecuencia en la riqueza y abundancia 
de las poblaciones que soportan”. A pesar de que esta generalidad parece lógica, 
es precisamente lo que hace tan complicado el estudio de las poblaciones. Por 
razones económicas, prácticas u otras inherentes a nuestra sociedad, con 
frecuencia no se toman en consideración todos estos factores involucrados. Eso 
puede dificultar la interpretación de las observaciones y los patrones ecológicos. 
Para el estudio de la ecología de las poblaciones, se necesita identificar 
preliminarmente el conjunto que se llamará la población. En el caso de Atta 
sexdens, se puede presentar el grupo de las hormigas individuales de un solo nido 
como una población. Sin embargo, considerando el ciclo de vida de estas 
hormigas, para fines de análisis ecológicos a nivel de ecosistemas, hábitat o 
paisajes se considera más conveniente presentar los nidos de las colonias de 
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hormigas como los individuos sésiles de la población (Eidmann, 1935b; Farji-
Brener, 2001). Así, se aplican de manera exitosa los términos de la ecología de 
poblaciones como están definidos para las plantas. Esto es, las arrieras reinas 
fecundadas que vuelan cada año en búsqueda de un sitio para establecer el nido, 
se pueden comparar con las semillas que llegan al suelo para germinar, y solo lo 
logran donde las condiciones abióticas (ej. suelo, temperatura o humedad) y 
bióticas (ej. depredadores o patógenos) les son propicias y lo permiten.  
En el caso de las poblaciones de los nidos de la hormiga arriera, así como lo es en 
el caso de árboles tropicales (Turner, 2004), es difícil determinar las tasas de 
natalidad o mortalidad, o las clases de edad; pocos datos existen al respecto 
(Farji-Brener e Illes, 2000; Meyer et al., 2009).  En primer lugar porque el ciclo de 
vida es muy prolongado, hasta 14 o muy posiblemente más años (Jonkman, 1977; 
Hölldobler y Wilson, 1996; Weber, 1966 en Cherrett, 1968a; Mariconi, 1970 en 
Fowler et al., 1983; Perfecto y Vandermeer, 1993), lo cual dificulta hacer 
seguimientos tanto en lo económico como en lo práctico. En segundo lugar, se 
han descrito algunos criterios para estimar la edad de los nidos de A. sexdens, A. 
vollenweideri y A. laevigata hasta cerca de dos años de edad por medio de la 
presencia de hormigas soldados, el tamaño de la superficie del nido, el número de 
las entradas de los nidos y el volumen de las cámaras subterráneas (Autuori, 
1941; Lewis, 1975; Jonkman, 1977, 1980a, 1980b; Hernández et al., 1999; 
Moreira et al., 2002, 2004a; Zanetti y Zanuncio, 2006). Sin embargo, cuando el 
nido es mayor a dos años y no se cuenta con algún testigo que tenga este 
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conocimiento histórico es extremamente difícil establecer la edad de un nido de 
cualquier especie de hormiga arriera.  
Por lo tanto, en el caso de una población de nidos de la hormiga arriera, se 
prefiere establecer una estructura de clase, o fase de crecimiento alcanzado por 
los individuos (ej. juvenil, reproductivo y senescente) (Akçakaya, 1999), en la cual 
una misma clase puede ser alcanzada por individuos de diferentes edades o 
tamaños. De tal manera, un nido de la hormiga arriera se puede llamar juvenil 
cuando aún no ha producido reinas, y reproductivo cuando sí. Más generalizada, 
ambos también se pueden llamar “activos”. Cuando la colonia de un nido se ha 
muerto o ha abandonado el nido, se llamaría senescente o “inactivo”.  
Las hormigas de la tribu de las Attini solo se encuentran en la región neotropical 
entre 40°N y 44°S del ecuador; las verdaderas especies de hormigas arrieras (Atta 
y Acromyrmex) que cortan hojas o pasto, están distribuidas entre 33°N y 44°S 
(Eidmann, 1935a, 1936; Weber, 1966, 1969a, 1969b). Están ubicadas en varios 
tipos de hábitat como los desiertos, los humedales, las sabanas sub-tropicales y 
los bosques tropicales (Fowler y Claver, 1991). En cada hábitat no están 
distribuidas de manera homogénea por causa de los mecanismos de control top-
down (i.e. impulsado por enemigos naturales) o bottom-up (i.e. impulsado por la 
disponibilidad de recursos) ejercidos por diferentes factores ambientales abióticos 
o bióticos (Jonkman, 1977; Galvis et al., 1977; Jaffe y Vilela, 1989; Etter y Botero, 
1990; Wetterer, 1995a, 1995b; Lapointe et al., 1998; Schoereder, 1998; Montoya 
et al., 2006; Klingenberg et al., 2007; Wirth et al., 2007; Meyer et al. 2009).  
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Primero, las zonas susceptibles a las inundaciones o las zonas arenosas con un 
drenaje excesivo no permiten el establecimiento y desarrollo de los nidos de la 
mayoría de las especies de la hormiga arriera (Eidmann, 1936; Jonkman, 1977; 
Lapointe et al., 1990 en Lapointe et al., 1998; Mayer y Delabie, 1994; Lapointe et 
al., 1998; van Gils, 2004). Segundo, el nivel del agua subterránea puede limitar la 
distribución de por lo menos A. cephalotes a zonas húmedas (ej. bosque tropical 
maduro) (Eidmann, 1936), por lo que esta especie no cava los túneles verticales 
que lleguen al nivel de esta agua en cualquier época del año, así como hace A. 
sexdens, sino túneles poco profundos (Gonçalves, 1967). Tercero, una presión 
mayor de enemigos naturales puede reducir las densidades de los nidos (Rao, 
2000). Y cuarto, el paradigma más dominante en la actualidad es la hipótesis del 
forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001). Ésta argumenta que la mayor 
disponibilidad relativa de forrajeo apetecible (i.e. plantas pioneras) en bosques 
intervenidos es una causa importante de la concentración de los nidos de Atta y 
Acromyrmex en estos tipos de hábitat (i.e. los bosques secundarios y los espacios 
abiertos en, y los bordes de, los bosques maduros) (Jaffe y Vilela, 1989; 
Schoereder y Coutinho, 1990; Vasconcelos y Cherrett, 1995; Schoereder, 1998; 
Vasconcelos, 1999; Wirth et al., 2007; Meyer et al., 2009).  Al parecer, según este 
hipótesis, las reinas de A. sexdens seleccionan los espacios abiertos en bosques 
tropicales para establecer el nido (Vasconcelos, 1990). 
Dado la importancia que se ha dado a la hipótesis del forrajeo apetecible como 
explicación del mecanismo detrás del aumento de las densidades de los nidos de 
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la hormiga arriera en bosques intervenidos (Wirth et al., 2007; Urbas et al. 2007; 
Meyer et al., 2009; Silva et al., 2009), en el área de estudio se esperó encontrar 
también que estos espacios son más propicios que los bosques maduros para el 
establecimiento y el crecimiento (este último como reflejado en edad y tamaño 
superficial) de las colonias de A. sexdens. Por consiguiente, se esperó que los 
espacios intervenidos mostraran niveles de inactividad de los nidos más bajos en 
comparación con el bosque maduro, lo cual resultara en una relación positiva 
entre el área de espacios intervenidos y el número y la densidad de los nidos.  
 
2. Objetivo  
El objetivo de este capítulo fue analizar aspectos demograficos de A. sexdens en 
varios espacios de uso y con éstos evaluar hipótesis basados en la hipótesis del 
forrajeo apetecible.  
 
3. Hipótesis 
Se evaluaron las siguientes hipótesis elaboradas con base en la hipótesis del 
forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001) como teoría principal para explicar 
patrones en la demografía de Atta y Acromyrmex:  
1. La densidad de nidos es mayor en los espacios de uso intervenidos 
caracterizados por vegetación secundaria. 
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2. Si desde el año 1992 aumentó el tamaño de los espacios de uso 
intervenidos, también aumentaron el número y la densidad de los nidos de 
A. sexdens en estos espacios. 
3. Los nidos activos de A. sexdens ubicados en los espacios de uso 
intervenidos alcanzan mayores edades que en el bosque maduro.  
4. Los nidos activos de A. sexdens en los espacios de uso intervenidos tienen 
una superficie de tamaño mayor que en el bosque maduro.  
5. Relativamente más nidos de A. sexdens se establecieron en los espacios 
de uso intervenidos en comparación con el bosque maduro.  
6. Si el sitio de establecimiento de los nidos de A. sexdens se ubica en 
bosque maduro, es caracterizado por una apertura del bosque (ej. por un 
árbol caído).  
7. Menos nidos de A. sexdens se inactivaron o murieron en espacios de uso 
intervenidos en comparación con espacios no intervenidos. 
 
4. Metodología 
4.1. Análisis de literatura  
Se llevó a cabo un análisis extensivo de literatura con el fin de acumular registros 
de densidades de nidos de Atta y Acromyrmex en diferentes tipos de hábitat 
neotrópicos. Donde fue posible, se incluyó el nivel de intervención de los tipos de 
hábitat descritos.   
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4.2. Área de estudio 
Se llevó a cabo el estudio de campo de este capítulo en la comunidad de 
Palmeras (3°48‟40,9”S 70°17‟53,3”W), las fincas Versalles (3°49‟51,2”S 
70°14‟26,9”W) y La Primavera (3°59‟23,4”S 70°9,‟10,7”W) ubicadas en la orilla 
colombiana del río Amazonas (mapa 1, 2). 
 
4.3. Establecimiento de los transectos 
Para determinar las características demográficas de las poblaciones de A. 
sexdens en los subpaisajes P.1.1. y P.1.3. se establecieron transectos 
(Schoereder, 1998) de acuerdo con cuatro criterios: Primero, la totalidad de la 
extensión del transecto debía estar ubicada completamente dentro de los límites 
de estos subpaisaje para evitar el efecto de borde e incluir los suelos de la misma 
categoría fisicoquímica. En Palmeras, los transectos debían seguir la transición 
desde el centro de la comunidad, cruzando el complejo de espacios de uso de 
chagra y rastrojo, hacia el espacio de bosque maduro. Segundo, la totalidad de la 
extensión de los transectos debía estar ubicada en tierra firme, ya que en ésta se 
encuentran las poblaciones de A. sexdens dentro del área de estudio. Tercero, la 
amplitud de los transectos fue de 50 metros en ambos lados de la línea central, sin 
intervención de quebradas o lagos. Y cuarto, con el fin de cubrir extensiones 
comparables entre espacios intervenidos y no intervenidos, la longitud de los 
transectos fue: “Palmeras-Sierra” 3 km; “Panduro” 2,5 km; “Waldo” 2,1 km; 
“Parcela” 2,5 km; “Finca Versalles” 2,0 km; “Finca La Primavera” 3 km. El área 
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total cubierto por estos transectos: 151 ha. A lo largo de ellos, se identificó la 
ubicación de los seis espacios de uso denominados como solar, chagra, rastrojo 
de chagra, potrero, rastrojo de potrero y bosque maduro (Pinilla, 2004). En 
Palmeras, se establecieron los puntos de inicio de los transectos “Palmeras-
Sierra”, “Panduro” y “Waldo” lo más cercano posible a la orilla del río Amazonas. 
De tal manera, los transectos atravesaron desde el espacio de uso más 
intervenido, que representaron los solares desde que se establecieron casas en el 
lugar, luego por el complejo de los espacios de uso de chagra y rastrojo de 
chagra, para terminar en el espacio de bosque maduro en el norte. Al final del 
transecto Palmeras-Sierra, se encontró un sector de rastrojo de potrero. El 
transecto “Parcela” se estableció en la totalidad en bosque maduro. Para estos 
cuatro transectos en Palmeras, se emplearon trochas de cacería, a veces casi 
invisibles, utilizadas únicamente por los habitantes de la comunidad. En la finca 
Versalles, el transecto cruzó una parte de potrero y el resto fue rastrojo de potrero. 
Se estableció del transecto y la identificación de los nidos justamente antes de la 
tala del rastrojo, después de la cual se llevaron a cabo los experimentos descritos 
en el capítulo IV. En la finca La Primavera, el transecto atravesó una extensión 
amplia de potrero. La ubicación y la demarcación de los transectos se hicieron 
mediante la opción de track en un GPS GARMIN Etrex Vista Cx.  
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4.4. Recopilación histórica del uso del espacio 
Para llegar a conocer la historia del espacio de uso en la región de estudio, se 
realizó primero una revisión bibliográfica, sobre todo con el fin de establecer si 
existían evidencias de asentamientos humanos en la zona de trabajo, anteriores al 
siglo XX.  
Luego, en el campo se utilizó el método de transecto (Pinilla, 2002) para 
especificar con detalle desde cuando, hasta donde y cómo los espacios habían 
sido intervenidos. Esto implicó hacer recorridos repetidos de cada transecto desde 
el comienzo hasta el fin, con diferentes residentes de la zona, con preferencia de 
mayor edad para que tuviera amplio conocimiento histórico del área. Con los 
residentes se tuvieron entrevistas semi-estructuradas (Taylor y Bogdan, 1987; 
Valles, 1998), las cuales se triangularon para confirmar la información. Con el fin 
de corroborarla más aún, también se entrevistaron algunos residentes de la 
comunidad de San Martín de Amacayacu (3°46‟32,8”S 70°18‟10,2”W) (mapas 1, 
2). En Palmeras, se vincularon los siguientes residentes a esta parte estudio: 
Eugenio Jordán, Rosalba Cayetano, Pedro Pacaya, Hermencia Jordán, Felizandro 
Panduro y Teresa Merchán En la finca Versalles se trabajó con Pedro y María 
Barbosa, y en La Primavera con José Díaz, conocedores de las fincas por sus 
trayectorias como trabajadores y encargados desde hace décadas.  
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4.5. Demografía de los nidos  
A lo largo de los seis transectos se registraron tanto los nidos activos, fácilmente 
reconocidos por la presencia de los montículos de greda recien expulsada 
(Eidmann, 1935a; Gonçalves, 1945; Schoereder, 1998), como los nidos inactivos, 
también fáciles de reconocer por la presencia de los montículos de greda 
expulsada con anterioridad ya cubiertos con plántulas. Estos montículos quedan 
visibles para múltiples décadas después del abandono (Bieber, 2006 en Meyer et 
al., 2009). Los residentes mencionados representaron un gran apoyo en la 
localización de los nidos, por el conocimiento exacto que tuvieron del área, 
eliminando la posibilidad de haber pasado por desapercibidos nidos activos o 
inactivos. 
Es importante destacar que cuando una población de hormigas de algún nido se 
traslada a otra parte, los montículos de greda expuesta que quedan no se pueden 
diferenciar de los de un nido cuya población se ha muerto por razones naturales 
(Farji-Brener, 2000). Cuando no hay testigos del evento, los nidos trasladados no 
se pueden distinguir de nidos nuevos recientes, al menos si no se hace la 
excavación para observar la presencia de las hormigas soldados, que indican una 
edad dos años con aproximación (Autuori, 1941).  
Para usar las palabras más correctas, en esta tesis se denominaron como 
“activos” los nidos que se “fundaron”, “establecieron” o “activaron”, e “inactivos” los 
nidos que se “inactivaron” o “murieron”, dependiendo del contexto. Es decir, un 
nido que se estableció también pudo ser un nido que vino trasladado de otra parte, 
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y un nido inactivo pudo ser un nido del cual la población de hormigas se trasladó. 
De esta manera es posible que fueran favorecidos por igual el número de los 
nidos establecidos como el número de nidos inactivados. Sin embargo, el aspecto 
importante a considerar fue la razón por la cual los nidos se inactivaron, y las 
circunstancias en las cuales se establecieron. 
Para el análisis de la demografía de A. sexdens, se registraron los siguientes 
parámetros con los respectivos métodos:  
 La ubicación de los nidos de acuerdo con las siguientes categorías de 
espacios de uso: bosque maduro, chagra, rastrojo de chagra, potrero, 
rastrojo de potrero y solar.  
 Con un decámetro KAMASA PROFESIONAL de 30 metros de longitud, se 
midieron las dimensiones de estos espacios para el año 2008. También se 
las midieron para los años 1992, 1999 y 2006, según las indicaciones de 
los residentes. 
 Calculado el tamaño de la superficie visible de los nidos, por medio de las 
medidas de longitud y amplitud, y el cálculo la formula de un ovoide: 
π*(0,5*longitud)*(0,5*amplitud). Se tomaron estas medidas con el mismo 
decámetro KAMASA PROFESIONAL de 30 metros de longitud. 
 Por medio de entrevistas con los residentes mencionados y otros, se 
determinaron la edad de los nidos activos, y el tiempo de inactividad de los 
nidos inactivos. En la mayoría de los casos fueron los propietarios del 
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rastrojo o de la chagra en la cual se encontraron los nidos, quienes 
pudieron confirmar estos datos con precisión. Para el bosque maduro 
fueron cazadores, guías turísticas o señoras acostumbradas a coger las 
reinas de la hormiga arriera cuando vuelan cada año y para los nidos 
ubicados en las fincas fueron los encargados. Con frecuencia, estos 
residentes hacían referencia a sucesos específicos que tuvieron lugar allí, y 
luego poniendo éstos en relación con la edad de uno de sus hijos. Además, 
se excavaron los nidos jóvenes para confirmar la presencia de los 
soldados, que indica una edad mayor a dos años según Autuori (1941). 
 También, se determinó en cuál espacio de uso se estableció cada uno de 
los nidos activos e inactivos. Para los nidos establecidos después del 1992, 
se especificó por medio de la presencia, el estado y la posición de troncos 
cerca o encima de los nidos, si se encontró un árbol caído con anterioridad 
al establecimiento de estos. Se determinó el espacio de uso en el cual los 
nidos inactivos se inactivaron o murieron, y cual de los siguientes factores 
causaron la inactividad o muerte con mayor probabilidad: Control (químico 
o mecánico), enemigos naturales mamíferos, pisoteo de vacas, exposición 
al sol (véase capítulo IV), o una combinación de algunos de éstos. En el 
caso de no encontrar ningún rastro, se supuso una muerte o inactividad por 
razones naturales (ej. la muerte de la reina, una infección del hongo por 
algún patógeno, ataques por otras especies de hormigas o un traslado).  
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4.6. Cartografía con imágenes satelitales 
Con los datos geográficos de los transectos y de los nidos activos e inactivos se 
estableció la cartografía del año 2008 sobre la imagen satelital ASTER 
AST_L1B_003_04292006150708_vnir.img del año 2006, presentada en el modo 
stretched de la banda ASTER_Band3N. Luego, con base en el conocimiento 
sobre las edades de los nidos activos y de los tiempos de inactividad de los nidos 
inactivos se estableció esta misma cartografía para los años 1992, 1999 y 2006. 
Para el año 1992, se utilizó la imagen satelital LANDSAT TM 004_063_19922808 
(ID: 015-784), presentada en el modo stretched de la banda Layer_5. Para el año 
1999 se utilizó la imagen LANDSAT ETM 004_063_19991120 (ID: 042-984), 
presentada en el modo stretched de la banda Layer_4. Para el año 2006 se utilizó 
la imagen ASTER del año 2006 mencionada arriba.  
En adición a la ubicación de los nidos activos e inactivos, se establecieron en cada 
imagen satelital los límites de las zonas intervenidas. En las imágenes, son 
caracterizadas por un color gris más claro, en comparación con el bosque maduro, 
por lo que reflejan más la luz solar. Este ejercicio sirvió también como 
corroboración de la información de los residentes con respecto a los límites de los 
espacios de uso de chagra, rastrojo de chagra y rastrojo de potrero en cada uno 
de los años 1992, 1999, 2006 y 2008, y con respecto a los espacios de uso de 
establecimiento y de muerte de los nidos. 
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4.7. Manejo de los datos 
Para las figuras de los tamaños de las superficies de los nidos en las clases de 
edad y en los espacios de uso, se establecieron los promedios (+ error estándar) 
de todos los valores de los nidos por categoría. Para comparar los tamaños entre 
las clases de edad, se aplicó la prueba no-paramétrica de Kruskal-Wallis, y entre 
los espacios de uso la prueba paramétrica de t de Student.  
 
4.8. Programas  
Se organizaron los datos, tablas y figuras en MICROSOFT OFFICE EXCEL 2003, y se 
realizó la cartografía en ESRI ® ARCMAPTM 9.2 (ESRI Inc., 2006). Los análisis 
estadísticas se realizaron en SPSS 15.0.1 (SPSS Inc., 2006) de acuerdo con los 
procedimientos en Guisande et al. (2006).  
 
 
5. Resultados 
5.1. Análisis de literatura 
Se acumularon más de 50 registros de densidades de Atta y Acromyrmex en tipos 
de hábitat de diferentes grados de intervención (tablas 2-4). Aparte de los registros 
de Wirth et al. (2007), Meyer et al. (2009) y Silva et al. (2009), los cuales se 
llevaron a cabo sobre A. cephalotes y A. sexdens en el mismo bosque atlántico en 
Coimbra (Alagoas, Brasil), no es evidente que las densidades de los nidos son 
más altas en espacios intervenidos en comparación con espacios no intervenidos. 
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Por ejemplo, el rango de las densidades de los nidos de A. cephalotes en selva 
lluviosa tropical fue entre 0.5 (Jaffe y Vilela, 1989) y 13.1 (Perfecto y Vandermeer, 
1993), mientras en selva lluviosa intervenida, el rango fue entre solo 0.03 
(Vasconcelos, 1988) y 0.97 (Jaffe y Vilela, 1989).  
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Tabla 2: Resumen de las densidades reportadas de los nidos de Atta y Acromyrmex en diferentes 
ambientes de la zona Neotropical.  
 
Especie 
Densidad de 
nidos por 
hectárea 
Ambiente Localidad Referencia bibliográfica 
A. cephalotes 0,05 + 0,04 
Selva lluviosa  tropical  no 
perturbada 
Cuenca Venezolano del Amazonas-
Orinoco 
 
Jaffe y Vilela, 1989 
A. cephalotes 0,97 + 0,32 
Selva lluviosa  tropical 
perturbada por chagras 
Cuenca Venezolano del Amazonas-
Orinoco 
 
Jaffe y Vilela, 1989 
A. cephalotes 
Entre 3,3 y 7,3 
(dato  ajustado a 
densidad por 
hectárea) 
Selva lluviosa tropical no 
perturbada 
Estación “La Selva” (10˚26´N, 
38˚59´W), cerca de Puerto Viejo, en 
las tierras bajas del Caribe, Costa Rica.  
Suelo Residual, 1989 
  
Perfecto y Vandermeer, 
1993 
A. cephalotes 
Between 4,5 and 
13,1 (dato  
ajustado a 
densidad por 
hectárea) 
Selva lluviosa tropical no 
perturbada 
Estación “La Selva” (10˚26´N, 
38˚59´W), cerca de Puerto Viejo, en 
las tierras bajas del Caribe, Costa Rica.  
Suelo Residual, 1991. 
  
Perfecto y Vandermeer, 
1993 
A. cephalotes 
Aprox. 4,7  
(dato  ajustado a 
densidad por 
hectárea) 
Selva lluviosa tropical no 
perturbada 
Estación “La Selva” (10˚26´N, 
38˚59´W), cerca de Puerto Viejo, en 
las tierras bajas del Caribe, Costa Rica.  
Suelo Aluvial. En 1989 y 1991. 
 
Perfecto y Vandermeer, 
1993 
A. cephalotes Aprox. 4,4 Selva lluviosa tropical 
Bosque Florencia Norte, Turrialba, 
Costa Rica. (9˚45´N, 38˚40´W) 
 
Alvarado et al., 1981 
A. cephalotes 0,07 
“Semi-evergeen seasonal 
forest” de aprox. 42 años 
6 km norte de Gamboa, Panamá Canal 
Zone, Panamá 
 
Haines, 1978 
A. cephalotes 0,02 
“Semi-evergeen seasonal 
forest” de 100 a 200 años 
 
Isla Barro Colorado, Panamá 
 
Haines, 1978 
A. cephalotes 0,5 a 1 
“Tropical deciduous forest” de 
60 a 80 años. 
Santa Rosa NP,  Provincia Guanacaste, 
Costa Rica 
 
Howard, 1987 
A. cephalotes  1,0 a 2,5 
Selva húmeda tropical de 
diferentes tipos 
Provincia Guanacaste, Costa Rica 
 
Rockwood, 1973 
A. cephalotes 0.03 
Selva en tierra firme  
intervenida por potreros 
 
Amazonia, Brasil Vasconcelos, 1988 
A. cephalotes 2,79 + 3,30 
Fragmento de selva Atlántica, 
< 50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brasil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol 
 
Wirth et al., 2007 
A. cephalotes 0.33 + 1,11 
Fragmento de selva Atlántica, 
>50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brasil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol 
 
Wirth et al., 2007 
A. cephalotes 0,31 
Fragmento de selva Atlántica, 
>300 m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brasil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol 
 
Wirth et al., 2007 
A. cephalotes 2,4 
Fragmento de selva Atlántica, 
<50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2001 
 
Meyer et al., 2009 
A. cephalotes 3,6 
Fragmento de selva Atlántica, 
<50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2005 
Meyer et al., 2009 
A. cephalotes 0,21 
Fragmento de selva Atlántica, 
>50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2001 
 
Meyer et al., 2009 
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Continuación Tabla 2:  
 
 
A. cephalotes 0,34 
Fragmento de selva Atlántica, 
>50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2005 
Meyer et al., 2009 
A. cephalotes 2,01 + 0,46 25-27 year old secondary 
Atlantic forest 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol  
Silva et al., 2009 
A. cephalotes 0,53 + 0,37  32-47 year old secondary 
forest 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol  
Silva et al., 2009 
Conjunto de  
Atta sexdens y  
A. cephalotes 
0 - 0,72 Islas grandes Islas Lago Guri, Venezuela Rao, 2000 
Conjunto de  
Atta sexdens y  
A. cephalotes 
1 - 3,3 Islas medianas Islas Lago Guri, Venezuela Rao, 2000 
Conjunto de  
Atta sexdens y  
A. cephalotes 
1,11 - 6,7 Islas pequeñas Islas Lago Guri, Venezuela Rao, 2000 
A. sexdens 
2,14+3,32 a 
1,17+4,09 
Fragmento de selva Atlántica, 
<100m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brasil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol 
 
Wirth et al., 2007 
A. sexdens 0+0 a 0,19+0,51 
Fragmento de selva Atlántica, 
>200m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brasil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol 
 
Wirth et al., 2007 
A. sexdens 0,12 
Fragmento de selva Atlántica, 
>300 m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brasil 
9˚S, 35˚52´W 
Latosol y podzol 
 
Wirth et al., 2007 
A. sexdens 2,4 
Fragmento de selva Atlántica, 
<50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2001 
 
Meyer et al., 2009 
A. sexdens 2,0 
Fragmento de selva Atlántica, 
<50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2005 
 
Meyer et al., 2009 
A. sexdens 0,46 
Fragmento de selva Atlántica, 
>50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2001 
 
Meyer et al., 2009 
A. sexdens 0,43 
Fragmento de selva Atlántica, 
>50m del borde 
Coimbra, Alagoas, Brazil 
9˚S, 35˚52´W 
En 2005 
 
Meyer et al., 2009 
A. sexdens 0,35 
Selva en tierra firme  
intervenida por potreros 
 
Amazonia, Brasil Vasconcelos, 1988 
A. sexdens 2,5 
Rastrojo de potrero de 17 
años de edad 
Rancho Vitoria (2˚59´S, 
47˚31´W), ubicado a 6.5 kilómetros 
noreste de Paragominas, Amazonia,  
Para, Brasil 
 
Moutinho et al., 2003 
Verchot et al., 2003 
A. sexdens 
rubropilosa 
“densidades 
altas” 
 
Sabana Sao Paulo, Brasil DaSilva, 1975 
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Continuación Tabla 2: 
 
 
Conjunto de  
A. sexdens 
rubropilosa y  
A. laevigata 
 
Aprox. 16,93 
Plantaciones de reforestación 
de Eucalipto 
V&M Florestal Ltda., João Pinheiro, 
MG., Brasil. Entre 1991 y 1996.  
Zanetti et al., 2000 
A. laevigata 
“densidades 
altas” 
 
Sabana Sao Paulo, Brasil DaSilva, 1975 
A. laevigata 7 Sabana 
Rancho Palma Sola en el occidente de 
Venezuela (08˚28´N, 70˚12´W) 
 
Farji-Brener y Silva, 1995b 
A. laevigata 2,5 Selva Tropical 
Tropical Agriculture Centre for 
Teaching and Research.  
(9°45’N83°40’W) Costa Rica. 
 
Alvarado et al., 1981 
A. laevigata 
1 nido por 1000 
hectáreas 
 
Sabana no perturbada 
 
Al sur del Estado Monagas, Venezuela 
 
Jaffe, 1986 
A. colombica 1,0 a 2,5 
Selva húmeda tropical de 
diferentes tipos 
Provincia Guanacaste, Costa Rica 
 
Rockwood, 1973 
A. colombica 0,75 
“Semi-evergeen seasonal 
forest” de aprox. 42 años 
6 km NO de Gamboa, Panamá Canal 
Zone 
 
Haines, 1978 
A. colombica 0,002 
“Semi-evergeen seasonal 
forest” de 100 a 200 años 
 
Isla Barro Colorado, Panamá Haines, 1978 
Atta sp. Hasta 30 Plantaciones de pino 
En las sabanas del sur-oeste de 
Venezuela 
 
Jaffe, 1986 
Atta sp. 
“densidades 
altas” 
 
Sabana Paraguay Fowler, 1983 
 
Atta sp. 
Hasta 3 Plantaciones de cacao Bahía, Brasil Leston, 1978 
Ac. landolti 
 
“densidades 
altas” 
 
Sabana no perturbada Al sur del Estado Monagas, Venezuela Jaffe, 1986 
Ac. landolti 
“densidades 
disminuidas” 
Plantaciones de pino 
En las sabanas del sur-oeste de 
Venezuela 
 
Jaffe, 1986 
Ac. landolti 600-1.000 Sabana nativa 
Carimagua Experiment Station, los 
Llanos, Colombia 
 
Lapointe et al., 1990  
(en  Lapointe et al., 1998)   
Ac. landolti >5.000 
Pastizal  sembrado 
susceptible  
Carimagua Experiment Station, los 
Llanos, Colombia 
 
Lapointe et al., 1990  
(en  Lapointe et al., 1998) 
Ac. landolti Aprox. 600 Sabana semi natural 
Carimagua Experiment Station, los 
Llanos, Colombia 
Lapointe et al., 1998 
Ac. landolti 
Aprox. 127 
(dato  ajustado a 
densidad por 
hectárea)  
 
Potrero recién sembrado con  
Andropogum gayanus 1988 
Carimagua Experiment Station, los 
Llanos, Colombia 
Lapointe et al., 1993 
Ac. landolti 
Aprox . 1461 
(dato  ajustado a 
densidad por 
hectárea)  
Potrero sembrado con  
Andropogum gayanus  
1991  
Carimagua Experiment Station, los 
Llanos, Colombia 
Lapointe et al., 1993 
Ac. landolti 2500 - 6100 Pastizál 
Estación Experimental Chaco Central 
near Filadelfi, Boquerón Department, 
Paraguay (22°23′S, 59°51′W) 
Michels et al., 2001 
Ac. octospinosus 
 
2,62 Tierra cultivada Arena Forest Reserve, Trinidad Cherrett, 1968ª 
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Continuación Tabla 2:  
 
 
Ac. octospinosus 5,75 Plantación de citrus Trinidad 
Cherrett y Sims (sin 
publicar, en  Cherrett, 
1968a) 
Ac. octospinosus 11,68 Plantación de citrus Trinidad 
Cherrett y Merrett (sin 
publicar, en  Cherrett, 
1968a) 
Ac. octospinosus 8,03 Plantación de citrus Trinidad 
Cherrett y Merrett (sin 
publicar, en  Cherrett, 
1968a) 
Ac. octospinosus 3 - 36 
Plantaciones de citrus, cacao y 
caucho 
Trinidad Lewis, 1975 
Ac. lobicornis 43 Sabana 
Parque Nacional Huapi, Patagonia, 
Argentina (41° 07′S, 71° 13′W) 
Farji-Brener, 2000 
Ac. spp. 200 Plantación de eucalipto Brasil 
Vilela, 1986 (en Oliveira et 
al., 1998) 
 
 
 
Tabla 3: Densidades de nidos de varias especies de hormiga arriera en bosque secundario joven y 
avanzado, y en bosque maduro en dos regiones de la Amazonía. Número de nidos por hectárea. 
Adaptación de la tabla 2 en Vasconcelos y Cherrett, 1995.    
 
Bosque 
maduro 
Bosque secundario 
jóven 
Bosque secundario 
avanzado 
Especie de  
hormiga arriera 
Amazonía Central 
Acromyrmex histryx 0.1 0 0 
Atta cephalotes 0.2 0 0.05 
Atta sexdens 0.2 0.2 0.3 
Atta laevigata 0 2.05 0.6 
Acromyrmex laticeps 0 1.4 0.25 
 Amazonía Este 
Acromyrmex coronatus 0.5 1.0 0 
Atta cephalotes 0.1 0 0 
Atta sexdens 0 8.35 3.7 
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Tabla 4: Ocurrencia de nidos de especies de Atta y Acromyrmex, con sus respectivas densidades 
por hectárea, en plantaciones de eucalipto de diferentes edades y en área de pastos, en los 
municipios de Mucuri y Caravelas (BA-Brasil. Julio/Agosto 1994). Adaptada de la tabla 1 en 
Oliveira et al., 1998.  
 
Edad (meses) 
Caravelas-BA Mucuri-BA 
Especie 
7 17 72 198 6 16 68 192 pasto 
A. sexdens 
rubropilosa 
2,78 11,11 11,11 41,67 8,33 8,33 22,22 56,94 18,06 
Ac. rugosus 
rugosus 
22,22 13,89 59,72 22,22 13,89 13,89 48,61 40,28 9,72 
Ac. 
subterraneus 
brunneus 
0 13,89 13,89 41,67 4,17 8,33 83,33 111,11 26,39 
Ac. 
subterraneus 
molestans 
0 0 0 18,05 0 0 0 0 0 
Ac. laticeps 
nigrosetosus 
0 0 0 29,17 0 0 0 0 0 
Ac. landolti 
balzani 
5,56 9,72 12,5 59,72 41,67 88,89 69,44 48,61 231,94 
Ac. coronatus 0 0 6,94 0 0 0 0 12,5 5,56 
 
 
 
5.2. Recopilación histórica del área de estudio en general: antes del siglo XX 
El fundador de la actual comunidad de Palmeras, Manuel Jordán, encontró en 
1935 un bosque maduro que “fácilmente tenía más que cien años” según su hijo 
Eugenio Jordán (com. pers., 2008). No obstante, se tuvo en cuenta la posibilidad 
de que hubiera habido actividad antrópica en el lugar de la comunidad de 
Palmeras en los siglos pasados, tanto por indígenas como por colonos. Sobre las 
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observaciones de los exploradores europeos desde 1540, el año de la famosa 
expedición de Francisco Orellana por el río Amazonas, se escribió (Zárate, 2008): 
“El paisaje de la selva amazónica y su río, a despecho de los cada vez menos 
suscriptores de posturas que imaginan una selva prístina y sin habitantes, no 
puede considerarse al margen de su componente humano debido a que desde 
que éste se incorporó a la región, mucho antes de la presencia europea, los dos 
componentes naturales básicos ya habían sido apropiados y trasformados por los 
nativos de la Amazonia y por tanto eran su hechura” - a pesar de la falta de 
evidencias arqueológicas o documentales al respecto (Zárate, 2008), los cuales 
solo se crearon con la llegada de la colonización europea al traer la escritura.  
Así, aunque existen muchas historias antropológicas sobre los antiguos habitantes 
de las orillas del río Amazonas antes de su colonización por los europeos, los 
escenarios aún son sujetos a discusión e interpretaciones particulares, debido a 
que había mucho movimiento espacial de tantos grupos étnicos diferentes (Zárate, 
2008).   
La primera intervención antrópica documentada cercana al lugar de la actual 
comunidad Palmeras, es la del poblado misionero de Loreto de Ticunas o Nuestra 
Señora de Loreto en 1760, aproximadamente en el lugar de la actual comunidad 
de Mocagua, la cual entonces era territorio Peruano (Zárate, 2008), aunque en el 
mapa de Paul Marcoy (1850 en Zárate, 2008) parece estar ubicada en el lugar del 
actual Palmeras. Sin embargo, “para la mitad del siglo XIX la mayor parte de los 
habitantes de origen indígena que rondaban estos sitios se habían vuelto a 
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dispersar principalmente en las tierras altas del interfluvio Amazonas-Putumayo y 
solamente quedaban en esos poblados uno que otro comerciante “blanco” o algún 
soldado arrebatado a la milicia y el cuidado de la frontera por una indígena” 
(Zárate, 2008). Luego, “según el Obispo de Mainas que visitó la zona de la actual 
frontera de Brasil, Perú y Colombia, hacia 1842, los pequeños “pueblos 
fronterizos”, “si merecen tal nombre unos lugarcillos como Loreto”, que apenas 
contaba con cinco familias, cuatro de las cuales eran de brasileros, estaba 
“rodeada de bárbaros”. Dos décadas después, en la primera visita de Raimondi 
hecha en 1862 la situación no había cambiado sustancialmente debido a que 
Loreto designaba no solamente a la pequeña población de su nombre, apenas  
constituida por diez o doce casas con poco más de cien habitantes, sino una zona 
que incluía varias “rancherías de indígenas” (Zárate, 2008). Según Raimondi “en 
las inmediaciones [de Loreto] hai numerosas rancherías de Ticunas, los que se 
conocen con los nombres de Amacayaco, Yauma, Caillarú, Yanayacu i 
Cuchillococha, comúnmente se da el nombre de Loreto al conjunto de todas estas 
casas, sumando entre todas unos 300 habitantes que se ocupan en tejer 
hamacas, preparar veneno i recoger varios productos de los bosques inmediatos 
(Zárate, 2008). Entre estas “rancherías” solo figuran los nombres de otras 
comunidades indígenas peruanas actuales y una colombiana (ej. Amacayaco) y 
ninguno referente al lugar donde en este momento se encuentra Palmeras 
(Mónica Vásquez, com. pers., 2008).  
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5.3. Recopilación histórica del área de estudio en general: Siglo XX 
En este apartado se resumen los eventos principales que afectaron el uso del 
espacio en la orilla colombiana del río Amazonas en el siglo XX. Primero y en 
diferentes partes, se vió la llegada de los puestos de policía colombianos después 
de haber obtenido el trapecio amazónico del Perú en los años ´30. Como el estado 
les pagaba muy poco, ellos empezaron a rebuscarse con otras actividades, así 
como la ganadería (Mónica Vásquez, com. pers., 2008). La mayoría de los 
descendientes de estos policías luego tuvieron vínculos con el narcotráfico, 
aproximadamente entre los años 1975 y 1985 (véase también Riaño, 2003). Esto 
tuvo un fuerte impacto sobre el uso del espacio por el establecimiento de potreros 
de grandes extensiones como pantalla para las pistas de aterrizaje y los 
laboratorios de procesamiento del negocio. En el año 1984, el gobierno 
colombiano decidió combatir las pistas y los laboratorios ubicados en estos 
potreros, por lo que en varios de estos sitios, ya abandonados, creció una bosque 
secundario. Un ejemplo de estos potreros con rastrojo alto se encuentra en la 
finca Versalles, mientras en La Primavera siempre siguió habiendo ganado. El 
último evento importante para el uso del espacio es la decisión del gobierno 
colombiano de establecer el Parque Nacional Natural Amacayacu en 1975, en el 
cual las fincas ganaderas privadas ubicadas alrededor de Palmeras fueron 
incorporadas eventualmente, lo cual permitió la sucesión de la vegetación. 
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5.4. Distribución y densidad de los nidos 
En los seis transectos, se encontraron nidos activos de A. sexdens en tres de los 
seis espacios de uso identificados: Bosque maduro, rastrojo de chagra y rastrojo 
de potrero. Estos espacios se codificaron con “BM+”, “R+”, y “RP+”, 
respectivamente, para éste y los siguientes capítulos. En los espacios de uso 
chagra, potrero y solar, no se encontraron nidos activos; por medio de las 
entrevistas se estableció que se pudo asumir que en éstos por lo general no se 
encuentran ni se establecen nidos en la región de estudio. Estos espacios se los 
codificaron “C-”, “P-”, y “S-”, respectivamente. En un sector particular de 8 ha de 
bosque maduro en el transecto Palmeras-Sierra, no se encontraron nidos activos 
ni rastros de nidos inactivos. Por lo tanto se incluyó este sector como el séptimo 
espacio de uso, y se lo codificó “BM-”.  
Los números de los nidos activos por dimensión, de cada uno de los espacios de 
uso en los años 1992, 1999, 2006 y 2008 están resumidos en la tabla 5 y 
visualizados geográficamente en los mapas 3 a 15. En los mapas también están 
indicados los nidos inactivos y los límites de los conjuntos de los espacios de uso 
intervenidos caracterizados por vegetación secundaria, como son los rastrojos de 
chagra y potrero, los potreros y los solares. La densidad de los nidos en los años 
1992, 1999 y 2006 fue más baja en el bosque maduro, seguido por el rastrojo de 
potrero y el rastrojo de chagra. Solo en el año 2008 la densidad de los nidos en 
bosque maduro fue mayor que en rastrojo de chagra. En cada espacio, el número 
total de nidos y las densidades bajaron entre 1992 y 2008: En bosque maduro con 
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52%, en rastrojo de chagra con 86%, y en rastrojo de potrero con 31%. La 
superficie de los espacios intervenidos aumentó. En los espacios de uso con 
presencia de nidos de A. sexdens, no se encontró ningún patrón aparente de 
distribución espacial de estos (mapas 3-15).  
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Tabla 5A-D: Para los años 1992, 1999, 2006 y 2008: Longitud por espacio de uso en cada transecto, longitud total por espacio de uso, total 
superficie en hectáreas por espacio de uso, número de nidos por espacio de uso y densidad de nidos por espacio de uso.  
A
2008
Código Espacio de uso Palmeras-Sierra Panduro Waldo Parcela Versalles Primavera Total longitud por espacio de uso (km) Total Ha # Nidos Densidad (Nidos/Ha
BM+ Bosque maduro 0,25 1,50 1,75 2,50 - - 6,00 60,0 26 0,43
R+ Rastrojo de chagra 0,80 0,85 0,35 - - - 2,00 20,0 6 0,30
RP+ Rastrojo de potrero 0,85 - - - 1,80 - 2,65 26,5 24 0,91
C- Chagra 0,10 0,15 - - - - 0,25 2,5 0 0
BM- Bosque maduro 0,80 - - - - - 0,80 8,0 0 0
P- Potrero 0 - - - 0,20 3,00 3,20 32,0 0 0
S- Solar 0,20 - - - - - 0,20 2,0 0 0
Total 3,00 2,50 2,10 2,50 2,00 3,00 15,10 151,0 56
B
2006
Código Espacio de uso Palmeras-Sierra Panduro Waldo Parcela Versalles Primavera Total longitud por espacio de uso (km) Total Ha # Nidos Densidad (Nidos/Ha
BM+ Bosque maduro 0,25 1,50 1,75 2,50 - - 6,00 60,0 34 0,57
R+ Rastrojo de chagra 0,80 0,85 0,35 - - - 2,00 20,0 13 0,65
RP+ Rastrojo de potrero 0,85 - - - 1,80 - 2,65 26,5 34 1,28
C- Chagra 0,10 0,15 - - - - 0,25 2,5 0 0
BM- Bosque maduro 0,80 - - - - - 0,80 8,0 0 0
P- Potrero 0 - - - 0,20 3,00 3,20 32,0 0 0
S- Solar 0,20 - - - - - 0,20 2,0 0 0
Total 3,00 2,50 2,10 2,50 2,00 3,00 15,10 151,0 81
C
1999
Código Espacio de uso Palmeras-Sierra Panduro Waldo Parcela Versalles Primavera Total longitud por espacio de uso (km) Total Ha # Nidos Densidad (Nidos/Ha
BM+ Bosque maduro 0,53 1,60 1,80 2,50 - - 6,43 64,3 47 0,73
R+ Rastrojo de chagra 0,57 0,75 0,30 - - - 1,62 16,2 20 1,23
RP+ Rastrojo de potrero 0,85 - - - 1,80 - 2,65 26,5 32 1,21
C- Chagra 0,10 0,15 - - - - 0,25 2,5 1 0,40
BM- Bosque maduro 0,80 - - - - - 0,80 8,0 0 0
P- Potrero 0 - - - 0,20 3,00 3,20 32,0 0 0
S- Solar 0,15 - - - - - 0,15 1,5 0 0
Total 3,00 2,50 2,10 2,50 2,00 3,00 15,10 151,0 100
D
1992
Código Espacio de uso Palmeras-Sierra Panduro Waldo Parcela Versalles Primavera Total longitud por espacio de uso (km) Total Ha # Nidos Densidad (Nidos/Ha
BM+ Bosque maduro 0,53 1,60 1,85 2,50 - - 6,48 64,8 59 0,91
R+ Rastrojo de chagra 0,57 0,75 0,25 - - - 1,57 15,7 25 1,59
RP+ Rastrojo de potrero 0,85 - - - 1,80 - 2,65 26,5 35 1,32
C- Chagra 0,10 0,15 - - - - 0,25 2,5 0 0
BM- Bosque maduro 0,80 - - - - - 0,80 8,0 0 0
P- Potrero 0 - - - 0,20 3,00 3,20 32,0 0 0
S- Solar 0,15 - - - - - 0,15 1,5 0 0
Total 3,00 2,50 2,10 2,50 2,00 3,00 15,10 151,0 119
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5.5. Estructura por clase de edad y tamaño de los nidos 
De los 56 nidos activos, 53 se encontraron en la clase de madurez reproductiva y 
solo tres en la clase juvenil puesto que aún no produjeron reinas, y por lo tanto 
son de uno o máximamente dos años de edad (fig. 2). En la clase de edad de 0-4 
años, se encontraron menos nidos en RP+ que en BM+. Para las últimas dos 
clases de edad, se encontró lo contrario. Los nidos de 25 a 44 años de actividad 
fueron los más numerosos, seguida por los nidos que tuvieron 45 o más años. 
Solo muy pocos nidos tuvieron 5 a 24 años de edad. Los nidos ubicados en R+ y 
RP+ en la mayoría pertenecieron a las últimas clases de edad, mientras los nidos 
ubicados en BM+ estuvieron distribuidos en todas las clases de edad. A pesar de 
que por lo tanto la edad promedio de los nidos en R+ y RP+ fue mayor, no se 
encontró evidencia que los nidos en estos espacios alcanzaron mayores edades 
que en BM+.  
 
Figura 2: Número de nidos (N) de A. sexdens por clase de edad, por clase de madurez y por 
espacio de uso.  
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El tamaño promedio de la superficie de los nidos por clase de edad varió desde 
61,37 + 13,64 m2 para los nidos más jóvenes hasta 225,75 + 47,63 m2 para los 
nidos con más de 45 años de edad (fig. 3). Este tamaño no fue significativamente 
diferente entre las siete clases de edad (H (5, N = 56) = 3,02 ; P = 0,07). No se 
encontró una relación positiva entre la edad del nido y el tamaño de la superficie.   
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Figura 3: El tamaño promedio (m
2
) (+ e.e.) de la superficie de los nidos de A. sexdens por clase de 
edad. 
 
El tamaño promedio de la superficie de los nidos  fue mayor en rastrojo de chagra, 
seguida por bosque maduro y luego rastrojo de potrero (fig. 4). El tamaño 
promedio de la superficie no fue significativamente diferente entre bosque maduro 
y rastrojo de chagra (t = -0,327; P = 0,746), ni entre bosque maduro y rastrojo de 
potrero (t = 1,494; P = 0,146), pero lo fue entre rastrojo de chagra y rastrojo de 
potrero (t = 2,080; P < 0,05).  
Capítulo II: Vegetación y Atta sexdens 
 62 
 
Figura 4: El tamaño promedio de la superficie de los nidos (m
2
) (+ e.e.) por espacio de uso. 
 
5.6. Establecimiento de los nidos 
Por medio de la construcción de los mapas de los años 1992, 1999, 2006 y 2008 
(mapas 3-15), hechos con base en las imágenes satelitales y la información 
detallada de los residentes, se comprobó que de los 6 nidos actualmente activos 
en rastrojo de chagra, cinco ya existían cuando aún se encontraba bosque maduro 
en el lugar (tabla 6). De manera similar, 22 de los 24 nidos actualmente activos en 
rastrojo de potrero, ya existían cuando aún se encontraba bosque maduro en el 
lugar. O sea, el espacio de uso de establecimiento de la gran mayoría de los nidos 
activos fue bosque maduro. Los otros 26 nidos activos en 2008 en bosque maduro 
siempre se encontraron en este espacio. De los 182 nidos inactivos, solo 19 se 
establecieron en rastrojo de chagra, y los demás en bosque maduro.  
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Tabla 6: Espacio de uso de los 56 nidos activos al momento del establecimiento y actualmente.  
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Espacio de uso establecimiento 53 1 2 0 0 0 0
Espacio de uso actual 26 6 24 0 0 0 0
 
 
Entre los años 1992 y 2008, se establecieron 12 nidos de A. sexdens en el área 
cubierta por los seis transectos (tabla 7). Dos se establecieron en rastrojo de 
potrero, uno en rastrojo de chagra y nueve en bosque maduro. Ningún nido se 
estableció en los espacios de uso de chagra, solar, potrero o en el sector de 
bosque maduro en el transecto Palmeras-Sierra, codificado BM-. En el caso de 
solo tres nidos que se establecieron en bosque maduro se observó evidencia de la 
presencia de un árbol caído encima o cercano, el cual también estuvo en el 
momento en que el nido se estableció (tabla 8).  
  
Tabla 7: Número de nidos de A. sexdens que se estableció en cada espacio de uso en los años 
entre 1992 y 1999, 2000 y 2006, y 2007-2008.  
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar Total
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
1992-1999 3 0 0 0 0 0 0 3
2000-2006 4 0 2 0 0 0 0 6
2007-2008 2 1 0 0 0 0 0 3
Total 9 1 2 0 0 0 0 12
 
 
Tabla 8: Presencia o ausencia de árboles caídos cuando se establecieron los nidos de A. sexdens 
en cada uno de los espacios de uso.  
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar Total
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Árbol caído presente 3 0 0 0 0 0 0 3
Árbol caído ausente 6 1 2 0 0 0 0 9
Total 9 1 2 0 0 0 0 12
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5.7. Inactividad de los nidos 
A lo largo de los seis transectos, se encontraron 182 nidos inactivos de diferentes 
edades. Aproximadamente el 50% de estos se inactivó en el espacio de uso de 
bosque maduro, y el otro 50% en los espacios de uso intervenidos (tabla 9A-C). 
Aproximadamente, el 60% de todos los nidos se inactivó por razones naturales (ej. 
naturalmente, por algún enemigo natural mamífero, o por alguna otra razón 
desconocida no antrópica. Los demás nidos se inactivaron por razones antrópicas 
(ej. control mecánico o químico, por la tala de la vegetación, o por el pisoteo de 
vacas). De los 95 nidos inactivos en los espacios de uso intervenidos, 70 se 
inactivaron por razones antrópicas (74%). De los 87 nidos inactivos en bosque 
maduro, 3 se inactivaron por razones antrópicas (3,44%).  
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Tabla 9A-C: Consolidado de números y porcentajes de las causas de inactividad o muerte de los 
182 nidos inactivos de A. sexdens, en cada uno de los espacios de uso. 
A
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar Total
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Natural/desconocido 49 14 0 0 0 0 0 63
Enemigo natural mamífero 35 7 0 4 0 0 0 46
Control 3 15 0 20 0 0 0 38
Vacas/sol 0 0 1 0 0 18 0 19
Enemigo natural mamífero/vacas/sol 0 0 0 0 0 4 0 4
Sol 0 0 0 10 0 2 0 12
Total 87 36 1 34 0 24 0 182
B
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar Total
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Natural/desconocido 26,92 7,69 0 0 0 0 0 34,62
Enemigo natural mamífero 19,23 3,85 0 2,20 0 0 0 25,27
Control 1,65 8,24 0 10,99 0 0 0 20,88
Vacas/sol 0 0 0,55 0 0 9,89 0 10,44
Enemigo natural mamífero/vacas/sol 0 0 0 0 0 2,20 0 2,20
Sol 0 0 0 5,49 0 1,10 0 6,59
Total 47,80 19,78 0,55 18,68 0 13,19 0 100,00
C
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Natural/desconocido 56,32 38,89 0 0 0 0 0
Enemigo natural mamífero 40,23 19,44 0 11,76 0 0 0
Control 3,45 41,67 0 58,82 0 0 0
Vacas/sol 0 0 100,00 0 0 75,00 0
Enemigo natural mamífero/vacas/sol 0 0 0 0 0 16,67 0
Sol 0 0 0 29,41 0 8,33 0
Total 100,00 100,00 100,00 100,00 0 100,00 0
 
 
Analizando los 75 nidos que se inactivaron entre 1992 y 2008 (tabla 10A-C), se 
encontró que cerca del 40% de todos los nidos se inactivó por razones naturales. 
De los 42 nidos inactivos en los espacios de uso intervenidos, también cerca del 
70% se inactivó por razones antrópicas. De los 33 nidos inactivos en bosque 
maduro, 40% de los nidos inactivos se inactivó por razones antrópicas. 
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Tabla 10A-C: Consolidado de números y porcentajes de las causas de inactividad o muerte de los 
75 nidos inactivos de A. sexdens, en cada uno de los espacios de uso entre 1992 y 2008. 
A
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar Total
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Natural/desconocido 20 8 0 0 0 0 0 28
Enemigo natural mamífero 0 4 0 2 0 0 0 6
Control 13 7 0 4 0 0 0 24
Vacas/sol 0 0 0 0 0 10 0 10
Enemigo natural mamífero/vacas/sol 0 0 0 0 0 1 0 1
Sol 0 0 0 5 0 1 0 6
Total 33 19 0 11 0 12 0 75
B
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar Total
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Natural/desconocido 26,67 10,67 0 0 0 0 0 37,33
Enemigo natural mamífero 0 5,33 0 2,67 0 0 0 8,00
Control 17,33 9,33 0 5,33 0 0 0 32,00
Vacas/sol 0 0 0 0 0 13,33 0 13,33
Enemigo natural mamífero/vacas/sol 0 0 0 0 0 1,33 0 1,33
Sol 0 0 0 6,67 0 1,33 0 8,00
Total 44,00 25,33 0 14,67 0 16,00 0 100,00
C
Espacio de uso Bosque maduro Rastrojo de chagra Rastrojo de potrero Chagra Bosque maduro Potrero Solar
Código BM+ R+ RP+ C- BM- P- S-
Natural/desconocido 60,61 42,11 0 0 0 0 0
Enemigo natural mamífero 0 21,05 0 18,18 0 0 0
Control 39,39 36,84 0 36,36 0 0 0
Vacas/sol 0 0 0 0 0 83,33 0
Enemigo natural mamífero/vacas/sol 0 0 0 0 0 8,33 0
Sol 0 0 0 45,45 0 8,33 0
Total 100,00 100,00 0 100,00 0 100,00 0
 
 
 
6. Discusión 
6.1. Análisis de literatura 
Las tablas elaboradas como resultado del análisis de literatura parecen indicar  
que existe una variación muy grande en las densidades de cada especie en los 
diferentes ambientes y por región. Solo mostraron que A. cephalotes y A. sexdens 
tuvieron, de manera consistente, densidades más altas en el borde de un bosque 
atlántico en Coimbra, Alagoas, Brasil, en comparación con el interior de este 
bosque (Wirth et al., 2007; Meyer et al., 2009; Silva et al., 2009). Para este patrón, 
la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener 2001) proveyó una explicación 
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probable (Urbas et al., 2007; Silva et al., 2009). Sin embargo, si existe un efecto 
positivo de la composición vegetal (i.e. mayor abundancia de plantas apetecibles) 
en bosques intervenidos sobre las densidades de la hormiga arriera, se considera 
que aún no se puede concluir que se lo puede aplicar a una, algunas o todas las 
especies, para cada hábitat y a cada escala geográfica. Tampoco es claro si todas 
las diferencias en las densidades reportadas efectivamente son el resultado de las 
intervenciones, o tal vez por otro factor asociado a la localidad geográfica por 
naturaleza, así como el suelo (ej. Perfecto y Vandermeer, 1993; Lapointe et al., 
1998) o el (micro-) clima (Rockwood, 1973). 
 
6.2.  Distribución y densidad de los nidos 
Los resultados de este capítulo mostraron que la modificación del bosque maduro 
en chagra, potrero y espacio para la construcción de viviendas fue el factor más 
crucial para la distribución de los nidos de la hormiga arriera A. sexdens en los 
transectos. En ninguno de estos espacios de uso se encontraron nidos de A. 
sexdens, mientras que aquí se encontraban cuando aún eran bosque maduro. 
Una característica común entre estos tres espacios fue la falta de cobertura del 
dosel, lo cual tiene por lo menos dos consecuencias para las hormigas. Por un 
lado, puede causar la falta del forrajeo necesario para el hongo Leucoagaricus 
gongylophorus cultivado por las hormigas (Silva et al., 2006) y del cual dependen 
para su alimentación (Meyer, 2008). Por otro lado, es posible que la exposición del 
nido a la luz solar causara un cambio en las condiciones micro-climáticas locales 
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(Fetcher et al., 1985) y en las cámaras del nido. El hongo se ha mostrado exigente 
a estos factores micro-climáticos (Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 
1986; Schoereder, 1998; Roces y Kleineidam, 2000; Bollazzi y Roces, 2002; 
Delabie et al., 2002), y cualquier cambio puede afectar de manera negativa el 
funcionamiento del nido de A. sexdens. Mientras que la formación de pastos 
puede favorecer, por ejemplo, a A. vollenweideri en Paraguay (Jonkman, 1977) y a 
A. sexdens en Panamá (Weber, 1969a), puede que no es favorable para A. 
sexdens en el sur de la Amazonía colombiana.  
Por lo previo, fue de interés particular el sector de bosque maduro de 8 hectáreas 
en el transecto Palmeras-Sierra (BM-), el cual a la vista se comparó con el espacio 
BM+ en términos de composición y estructura de vegetación (ej. cobertura del 
dosel completo), pero en el cual no se encontraron nidos activos, ni rastros de 
nidos inactivos. Esta observación es aún más interesante cuando se considera la 
presencia de los nidos activos en el espacio BM+, ubicado inmediatamente al 
norte y sur del sector BM-. Esto mostró que el sector BM- estuvo dentro del 
alcance de las reinas fundadoras, que pueden volar varios kilómetros durante el 
vuelo nupcial (Moser, 1967b; Jonkman, 1977).  
Al parecer, la reina fundadora de Atta escoge el sitio de aterrizaje de manera 
visual y puede ser atraída por la presencia de nidos maduros (Jonkman, 1977; 
Fowler et al., 1984; Fowler, 1987; Vasconcelos, 1990; Vasconcelos et al., 2006). 
Por lo tanto, la presencia de los nidos en el espacio BM+ puede atraer a las 
reinas, y la probabilidad de que una reina aterrice en el sector BM- con el intento 
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de establecer el nido, debe ser comparable con, o por lo mucho un poco más baja 
que, la probabilidad de que ella aterrice en el espacio BM+, lo cual fue 
visualmente comparable en términos de vegetación (obs. pers.). Se consideró 
posible que en el sector BM- aterricen reinas de A. sexdens cada año, pero ellas 
fallaron en formar el nido después de poco tiempo, sin dejar alguna evidencia de 
su presencia en forma de unos montículos de greda fresca que quedan visibles 
por mucho tiempo después. Se concluyó que deben existir uno o más factores 
ocultos que causaron la ausencia de nidos en el sector BM-. Tal vez, entre estos 
pueden estar algunas variables fisicoquímicas del suelo, sobre lo cual se 
profundizó en el capítulo IV.  
Las densidades en los espacios de uso intervenidos (i.e. rastrojo de chagra y 
rastrojo de potrero) por lo general fueron mayores que en bosque maduro, lo cual 
confirmó la primera hipótesis de este capítulo, que esperó esto como resultado. 
Las densidades altas de nidos en estos espacios caracterizados por vegetación 
secundaria, parecieron de acuerdo con las observaciones de Jaffe y Vilela (1989), 
Schoereder y Coutinho (1990), Vasconcelos (1990), Vasconcelos y Cherrett 
(1995), Schoereder (1998), Vasconcelos (1999), Wirth et al. (2007) y Meyer et al. 
(2009), sobre todo explicadas por la mayor disponibilidad relativa de forrajeo 
apetecible en estos espacios, lo cual resulta en una mayor capacidad de carga 
para nidos de Atta o Acromyrmex en estos espacios (Farji-Brener, 2001).  
Sin embargo, el análisis demográfico también mostró que todos los nidos 
encontrados en el 2008 en los espacios de uso de rastrojo de chagra y de potrero, 
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ya existían en bosque maduro antes de la intervención antrópica. Se concluyó que 
la ubicación del espacio intervenido coincidió con un área con mayores 
densidades de nidos de A. sexdens por naturaleza. Por lo tanto, no fue la 
composición vegetal actual de los rastrojos la que resultó en estas densidades 
más altas, aunque se consideró posible que hubiera aportado a mantenerlas.  
Los espacios de uso intervenidos estuvieron ubicados en el borde del río 
Amazonas. Las condiciones abioticas presentes en un borde de bosque maduro 
(Meyer, 2008), así como se encontró antes de la intervención antrópica, pudieron 
resultar en una abundancia relativamente mayor de especies vegetales pioneras, 
en comparación con el interior del mismo bosque (Oliveira et al., 2004). Estas 
especies se consideran más apetecibles para la hormiga arriera (Berish, 1985; 
Blanton y Ewel, 1985; Nichols-Orians, 1991a, 1991b; Urbas et al., 2007) por 
contener pocas defensas químicas (Coley, 1983; Coley et al., 1985). De acuerdo a 
la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001), se explicarían entonces 
las densidades mayores de nidos de A. sexdens en la vegetación original de este 
borde. Sin embargo, se encontró que el efecto de borde para esta hormiga solo 
impacta hasta 200 m desde el borde (Wirth et al., 2007; Meyer et al., 2009); los 
espacios intervenidos con mayores densidades de nidos encontrados en este 
estudio se extendieron hasta distancias mayores, sin evidencia clara de 
concentraciones de nidos en los primeros 200 m desde el borde del río 
Amazonas. Por lo tanto, se descartó el efecto de borde como causa de las 
mayores densidades en los espacios intervenidos. 
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Mientras el área ocupada por los espacios intervenidos aumentó en los transectos, 
las densidades se redujeron con más de 30%. Por lo tanto, se rechazó la segunda 
hipótesis, que esperó que con el aumento del tamaño de los espacios de uso 
intervenidos caracterizados por vegetación secundaria desde el año 1992, 
también aumentara el número y la densidad de los nidos de A. sexdens.  
 
6.2. Estructura por clase de edad y tamaño de los nidos 
Los nidos de A. sexdens en el área de estudio alcanzaron edades mayores a los 
45 años. La edad máxima documentada por otras especies de Atta es mucho 
menos, pero varía bastante (Weber, 1966, en Cherett, 1968a, Atta sp., hasta 20 
años; Jonkman, 1977, A. vollenweideri, 14 años; Dix y Dix, datos no publicados, 
en Cherrett, 1986, A. cephalotes, 14 a 15 años; Perfecto y Vandermeer, 1993, A. 
cephalotes, 16 años; Meyer, 2008, A. cephalotes, acerca de ocho años; Mintzer, 
2010, A. texana, 20 años). Es posible que los nidos de A. sexdens no alcanzaron 
las edades avanzadas encontradas en este estudio con la misma reina fundadora, 
sino con varias reinas de diferentes edades a la vez o consecutivamente a lo largo 
de los años. En excavaciones de nidos de varias especies de Atta y Acromyrmex 
se encontró más de una reina por nido, por poliginia primaria (i.e. cuando el nido 
es fundado por más que una reina a la vez) o secundaria (i.e. cuando el nido 
adquiere otra reina después de unos años) (Jonkman, 1977; Mintzer, 1987, 1991; 
Rissing et al., 1989; Bekkevold et al., 1999; Hebers, 1993 en Delabie et al., 2002; 
Bourke y Franks, 1995 en Delabie et al., 2002; Diehl-Fleig y Rocha, 1998; 
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Fernandez-Marin et al., 2004). También es posible que un nido establecido a poca 
distancia de un nido de mayor edad se una con éste después de algún tiempo 
(Echols, 1966; Jonkman, 1977).  
El número bajo de nidos de A. sexdens encontrado en el conjunto de clases de 
edad que cubren 0-25 años y el número alto de nidos con una edad mayor a 25, 
puede significar que entre 0 y 25 años los nidos todavía enfrentan varios desafíos 
para la supervivencia (ej. enemigos naturales, micro-organismos, patógenos). Al 
haber alcanzado la mayor edad (si eso ocurre con una sola reina o varias sigue 
siendo la pregunta) y tamaño, estos desafíos aparentemente dejan de amenazar 
la colonia y permitieron la acumulación del número de nidos en esta clase de 
edad.   
En el rastrojo de chagra y de potrero, los nidos estuvieron concentrados en las 
clases de edad avanzada, mientras que en bosque maduro estuvieron distribuidos 
sobre todas las clases de edad. A pesar de que la edad promedio fue mayor en 
los espacios intervenidos (i.e. rastrojo de chagra y rastrojo de potrero) no hubo 
evidencia que en los espacios de uso caracterizados por vegetación secundaria 
los nidos alcanzaran edades mayores, y por consiguiente no se aceptó la tercera 
hipótesis de este capítulo en la que se esperó eso. 
Después de dos años desde el establecimiento, el tamaño de la superficie de los 
nidos de A. sexdens no se relaciona con la edad del nido (lo cual es confirmado 
por este estudio), ni con el volumen de las cámaras subterráneas del nido 
(Autuori, 1941; Jonkman, 1977, 1980a, 1980b; Hernández et al., 1999; Moreira et 
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al., 2002; Zanetti y Zanuncio, 2006). Aún así, se esperó que el tamaño promedio 
de las superficies fuera más grande en los espacios de uso al parecer favorables 
para el desarrollo de sus nidos. O sea, los espacios intervenidos caracterizados 
por vegetación secundaria (i.e. rastrojo de chagra y de potrero), en los cuales se 
encuentra una abundancia relativamente mayor de plantas apetecibles (Farji-
Brener, 2001; Urbas et al., 2007). Sin embargo, en este estudio no se encontró 
esta relación, por lo que se rechazó la cuarta hipótesis de este capítulo. Es 
probable que, a pesar de encontrarse en vegetación secundaria como factor 
común, la realidad los nidos no se encontraron en circunstancias iguales (ej. 
disponibilidad de forrajeo, número ataques sufridos por enemigos naturales, 
condición edáfica). Además, es probable que no se desarrollaron de manera igual 
por las propiedades inherentes a la colonia (ej. tasas de nacimiento y mortalidad 
de las hormigas, eficiencia de trabajo, desarrollo del hongo).   
 
6.3. Establecimiento de los nidos 
Los resultados mostraron que en el área de este estudio, la gran mayoría de los 
nidos activos e inactivos de A. sexdens se estableció en bosque maduro. Por lo 
tanto, se rechazó la quinta hipótesis de este capítulo que esperó que las reinas 
fundadoras sobre todo establecieran el nido en los espacios caracterizados por 
vegetación secundaria, de acuerdo con la teoría detrás de la hipótesis de forrajeo 
apetecible y algunos estudios (Fowler, 1987; Vasconcelos, 1990). Es posible que 
la más baja densidad de nidos en el bosque maduro permitió que más nidos 
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sobrevivieron (Fowler et al., 1983; Fowler, 1987), a pesar de que el número de 
reinas fundadoras intentando de establecer el nido fue comparable o más bajo con 
el de rastrojo de chagra y de potrero. No hubo evidencia de que en bosque 
maduro hubiera mayor presión por los enemigos naturales mamíferos.  
Considerando que en solo el caso de tres de los nueve nidos establecidos en 
bosque maduro entre 1992 y 2008 se encontró evidencia de que hubo un espacio 
abierto por un árbol caído cuando se estableció, se rechazó también la sexta 
hipótesis que esperaba que en este espacio de uso los sitios de establecimiento 
del nido por lo general estuvieran caracterizados por una apertura (ej. por un árbol 
caído). Este resultado pareció contrario a los estudios sobre otras especies de 
Atta que sugieren que requieren algún espacio abierto cuando establecen el nido 
con el fin de recibir luz solar, y por lo tanto calor en los nidos (Wirth et al., 1997, A. 
colombica; Jaffe y Vilela, 1989, A. cephalotes; Vasconcelos et al., 2006, A. 
laevigata). Como también se mostró en el capítulo V, A. sexdens parece una 
especie que requiere una cobertura, tal vez con el fin de asegurar un micro-clima 
adecuado.  
 
6.4. Inactividad de los nidos 
Los habitantes del área de estudio siempre han pretendido combatir la hormiga 
arriera A. sexdens por medio de aplicaciones de venenos naturales o químicos, o 
otros métodos (van Gils, 2004). El presente estudio mostró que el 70% de los 
nidos inactivos encontrados en los espacios de uso intervenidos se inactivaron o 
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murieron por alguna causa antrópica. Aproximadamente el 30% aún tenía como 
causa algún factor natural. La séptima hipótesis de este capítulo esperó que 
menos nidos de A. sexdens se inactivaran o murieran en espacios de uso 
intervenidos en comparación con el bosque maduro. Si no hubiese habido estos 
esfuerzos para eliminar los nidos por parte de los habitantes, es posible que la 
inactividad o muerte de los nidos de A. sexdens en los espacios de uso 
intervenidos fuera menor. Sin embargo, tampoco no hubo evidencia que se 
encontraron menos enemigos naturales mamíferos en los espacios intervenidos 
en comparación con BM+. También Pinilla (2004) identificó las chagras y los 
rastrojos como sitios indicados para la cacería de armadillos (Dasypus spp.). 
Estos enemigos también podrían haber acabado con los nidos que ahora fueron 
controlados por los habitantes de la comunidad. En conclusión, este estudio no 
proveyó la información suficiente para rechazar o aceptar la séptima hipótesis. 
No se elucidó la causa por la cual el número de nidos establecidos entre 1992 y 
2008 fue más bajo que el número de nidos desactivados o muertos en los tres 
espacios; razón por la cual se disminuyeron las densidades de los nidos.  
 
7. Conclusión 
Las hipótesis de este estudio fueron elaboradas con base en la teoría detrás de la 
hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001). El hecho que se aceptó una 
(con consideraciones), se rechazaron cinco y no se encontró lo suficiente 
evidencia para aceptar otra, pareció indicar que esta teoría por si sola no alcanzó 
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a explicar los patrones demográficos de A. sexdens en el área de estudio. En los 
capítulos III y IV se destacó el papel de la condición edáfica y del micro-clima en la 
determinación de la distribución de los nidos. A pesar de que no se encontraron 
indicaciones que se presentó una presión diferente de enemigos naturales entre 
los espacios de uso, es posible que estos tambien hayan afectado los aspectos 
demográficos.   
Este estudio también mostró la importancia de tener en cuenta la historia cuando 
se trata de las causas y efectos de los patrones demográficos de poblaciones con 
un ciclo de vida largo. Un análisis superficial de los nidos encontrados en este 
estudio probablemente hubiera concluido que la vegetación secundaria causada 
por intervención antrópica fue la causa de las mayores densidades en los 
espacios de uso intervenidos, mientras que este estudio mostró estas densidades 
ya existían anteriormente a la intervención del bosque maduro. Las causas de las 
densidades mayores en BM+ no pudieron ser precisadas 
En particular, se considera que el tema de la edad de los nidos de A. sexdens 
merece más atención (vea también Wirth et al., 2003), debido a que afecta el 
cálculo de los parámetros para los estudios demográficos y de impacto: La 
cantidad de reinas y nidos nuevos que puede producir a lo largo de su vida, la 
cantidad de vegetación que la colonia puede procesar, las cantidad de residuos 
orgánicos que puede producir,  los daños económicos que puede causar, entre 
otros.     
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CAPÍTULO II 
 
LA DISTRIBUCIÓN DE LA HORMIGA ARRIERA (A. sexdens) EN 
RELACIÓN CON LA VEGETACIÓN EN CUATRO ESPACIOS DE 
USO EN LA ORILLA COLOMBIANA DEL RÍO AMAZONAS. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
“Their whims and irregular feeding habits make it difficult to guard against them. 
They will work all round a garden for weeks, perhaps pass through it en route to 
some tree that they are defoliating, and then suddenly, one night, every Atta in the 
world seems possessed with a desire to work havoc, and at daylight the next 
morning, the garden looks like winter stubble.” 
(Beebe, 1921) 
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1. Introducción 
Las hormigas arrieras de los géneros Atta y Acromyrmex son conocidas por las 
largas filas de individuos llevando pequeños pedazos de hojas sobre el suelo, 
troncos y ramas, en diversos ecosistemas del Neotrópico. Esto indica el primer 
factor ambiental con el cual estos insectos interactúan de manera íntima: la 
vegetación circundante. Por los kilogramos anuales de hojas y pastos que corta 
Atta como herbívoro dominante de la región neotropical (Farji-Brener e Illes, 2000; 
Della-Lucia, 2003; Hull-Sanders y Howard, 2003; Herz et al., 2007a; Urbas et al., 
2007) y por las cantidades de suelo que mueven para la construcción del nido 
(Stahel y Geijskes, 1940a; Hölldobler y Wilson, 1996) como ingeniero de 
ecosistemas (Fowler et al., 1989), es de esperar que se encuentren efectos 
significativos de esta hormiga sobre la vegetación.  
En bosques tropicales, la eliminación de la vegetación de los nidos de algunas 
especies (ej. A. colombica y A. cephalotes) impide la sucesión vegetal durante el 
periodo de actividad (Haines, 1978; Wirth et al., 1997; Garrettson et al., 1998; 
Farji-Brener e Illes, 2000; Melkonian, 2000; Rao et al., 2001; Terborgh et al., 2001; 
Urbas et al., 2007) y facilita una mayor entrada de la luz solar (Farji-Brener y Illes, 
2000; Hull-Sanders y Howard, 2003; Wirth et al., 2003; Corrêa et al., 2010). 
Después del abandono del nido, esto puede dar origen a un patrón de crecimiento 
de plantas particulares (Garrettson et al., 1998; Corrêa et al., 2010, ambos A. 
cephalotes). 
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Las excavaciones de las hormigas modifican la aireación y el drenaje del suelo 
(Alvarado et al., 1981; Moutinho et al., 2003), lo cual facilita la formación de raíces 
finas (Haines, 1978; Farji-Brener y Medina, 2002; Moutinho et al., 2003; Sousa-
Souto et al., 2007, 2008). La acumulación de material orgánico en los nidos hace 
que aquí se concentren semillas y nutrientes (Haines, 1978; Farji-Brener y Silva, 
1996; Farji-Brener y Ghermandi, 2000; Farji-Brener y Medina, 2000; Cortés-Pérez 
y León-Sicard, 2003; Moutinho et al., 2003; Verchot et al., 2003; Farji-Brener y 
Ghermandi, 2004; Bueno et al., 2007; Sousa-Soto et al., 2008). Como resultado, 
los nidos de A. laevigata, A. vollenweideri y Ac. lobicornis, por ejemplo, están 
asociados con la sucesión de la vegetación particular en sabanas y pastizales 
(Galvis et al., 1977; Etter y  Botero, 1990; Farji-Brener y Silva, 1995a, 1996; 
Cortés-Pérez y León-Sicard, 2003; Jonkman, 1977, 1978, 1979; Farji-Brener y 
Ghermandi, 2000, 2004; Farji-Brener, 2005).   
En el caso de A. sexdens no se detectó efecto alguno sobre la vegetación o el 
suelo circundante (Schoereder y Howse, 1998; Verchot et al., 2003), tal vez 
porque no elimina la vegetación en el nido (Stahel y Geijskes, 1940a; Gonçalves, 
1967) y forrajea lejos del nido (Eidmann, 1932; Stahel y Geijskes, 1940a; 
Gonçalves, 1967). Además, no deposita el material orgánico en la superficie, 
como lo hacen A. colombica (Lugo et al., 1973; Haines, 1978; Farji-Brener y 
Medina, 2000; Herz et al., 2007b), A. mexicana (Deloya, 1988; Fortanelli y Servín, 
2001) y Ac. lobicornis (Farji-Brener y Ghermandi, 2000, 2004), sino en cámaras 
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subterráneas profundas (Eidmann, 1935a, 1935b; Stahel y Geijskes, 1940; 
Autuori, 1941).  
El efecto contrario, de la vegetación sobre Atta y Acromyrmex, también ha recibido 
amplia atención y se ha propuesto la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-
Brener, 2001). Esta argumenta que, en comparación con la vegetación primaria, la 
vegetación secundaria consta de relativamente más plantas pioneras, que 
contienen más componentes nutritivos y menos componentes químicos (Coley, 
1983; Coley et al., 1985; Turner, 2004). Estas plantas son más apetecibles para 
las hormigas arrieras (Blanton y Ewel, 1985; Berish, 1986; Nichols-Orians, 1991a, 
1991b; Peñaloza y Farji-Brener, 2003; Urbas, 2004; Urbas et al., 2007). Por lo 
tanto, según esta hipótesis, la vegetación secundaria puede sostener densidades 
más altas de nidos de estos insectos (Farji-Brener, 2001). Esto explicaría el 
aumento en estas densidades cuando se presenta una intervención natural o 
antrópica en la vegetación de sucesión avanzada (Cherrett, 1968; Jaffe y Vilela, 
1989; Schoereder y Coutinho, 1990; Vasconcelos, 1990; Vasconcelos y Cherrett, 
1995; Schoereder, 1998; Vasconcelos, 1999; Peñaloza y Farji-Brener, 2003; Wirth 
et al., 2007; Meyer et al., 2009). Se destaca que en los múltiples análisis que 
sustentan la hipótesis del forrajeo apetecible, A. sexdens solo figura en dos 
publicaciones sobre el mismo fragmento de selva tropical en el cual se 
encontraron densidades mayores de nidos en el borde del bosque en comparación 
con el interior (Wirth et al., 2007; Meyer et al., 2009).  
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La interacción entre la hormiga arriera y la vegetación es muy compleja (ej. Beebe, 
1921; Rockwood, 1976; Bueno et al., 1990; Roces, 2002) por varias razones. 
Primero, este insecto corta la vegetación para el abono del hongo Leucoagaricus 
gongylophorus, con el cual tiene una simbiosis obligatoria (Quinlan y Cherrett, 
1979; Roces, 2002; Silva et al., 2003). Las hormigas proveen el hongo de sustrato 
y protección, mientras que el hongo posee enzimas particulares para convertir el 
material vegetal en alimento apto para su consumo (Powell y Stradling, 1991; Silva 
et al., 2003, 2006). Esto significaría que las hormigas forrajeras deben cortar hojas 
de acuerdo a los requisitos del hongo para garantizar la sobrevivencia de ambos 
(Vasconcelos y Fowler, 1990). Aún así, con frecuencia se corta una vegetación no 
adecuada para el hongo (Bueno et al., 1990; Powell y Stradling, 1991; North et al., 
1999; Camargo et al., 2003; Forti et al., 2004) y se ignora la vegetación adecuada 
(Waller, 1982b; Powell y Stradling, 1991).  
Segundo, muchas características fisicoquímicas de la vegetación juegan un papel 
importante en la decisión de consumo por Atta: La consistencia física de la hoja 
(Cherrett, 1972; Lewis, 1975; Waller, 1982a, 1982b; Nichols-Orians y Schultz, 
1989, 1990; Wetterer, 1995a, 1995b; Camargo et al., 2004; Verza et al., 2007), la 
presencia de tricomas (Fowler y Stiles, 1980), ceras (Sugayama y Salatino, 1995; 
Salatino et al., 1998), resinas o exudados (Stradling, 1978; Hubbell et al., 1984), el 
contenido de agua (Cherrett, 1972; Bowers y Porter, 1981; Blanton y Ewel, 1985; 
Howard, 1987; Powell y Stradling, 1991; Vasconcelos y Cherrett, 1996; Meyer et 
al., 2006), o la presencia de uno o varios de los miles de elementos o 
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componentes químicos existentes (Wiemer y Ales, 1981; Hubbell et al., 1983; 
Chen et al., 1983, 1984, 1992; Hubbell et al., 1984; Berish, 1986; Howard, 1987, 
1988; Howard et al., 1988, 1989; Nichols-Orians y Schultz, 1990; Powell y 
Stradling, 1991; Barnola et al., 1994; Roces, 1994; Folgarait et al., 1996; Salatino 
et al., 1998). Estos últimos pueden ser alomonas o kairomonas para los insectos 
herbívoros (Howard, 1988; Powell y Stradling, 1991; Roces, 1994; Turner, 2004; 
Verza et al., 2006). Sin embargo, se enfatiza que es precario hacer 
generalizaciones con base en los hallazgos publicados. Los componentes 
químicos evaluados en los experimentos de selección solo representan una 
microscópica fracción de las decenas de miles de diferentes fitoquímicos que la 
ciencia ha identificado (Harborne, 1977 en Powell y Stradling, 1991). De la 
mayoría aún se desconoce el efecto individual o en interacción con los demás 
para los insectos herbívoros en general (Hubbell et al., 1984; Howard, 1987). Por 
lo tanto, muchos componentes, conocidos o no, pueden estar afectando las 
observaciones, llevando a interpretaciones equivocadas de los patrones aparentes 
(Howard, 1987).  
En tercer lugar, no todas las hojas de una planta o árbol son idénticas; las 
características fisicoquímicas de cada una depende de la edad (Cherrett, 1972; 
Rockwood, 1976; Waller, 1982a), la posición con respecto al sol (Nichols-Orians, 
1991a, 1991b, 1992; Folgarait et al., 1996; Turner, 2004), la calidad del suelo 
(Bueno et al., 1990; Howard, 1990; Nichols-Orians, 1991b), o de la estación 
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(Rockwood, 1975, 1976; Fowler y Robinson, 1979; Waller, 1982b; Hubbell et al., 
1984; Farji-Brener, 1993; Vasconcelos, 1997; Wirth et al., 1997; Urbas, 2004). 
Cuarto, cada especie de Atta o Acromyrmex tiene una morfología, ecología y 
etología diferente (ej. Gonçalves, 1967; Jonkman, 1977; Fowler et al., 1989; 
Wetterer, 1995a, 1995b; Roces, 2002). Por lo tanto, cada una tiene diferentes 
posibilidades y requisitos de forrajeo, lo cual en los experimentos produce 
resultados distintos entre especies (Littledyke y Cherrett, 1975; Rockwood y 
Hubbell, 1987; Salatino, 1995 en Salatino et al., 1998; Sugayama y Salatino, 1995; 
Wetterer, 1995a, 1995b; Wetterer et al., 1998). También se encuentran diferencias 
en la selección de hojas entre colonias de la misma especie (Nichols-Orians y 
Schultz, 1990). Según Salatino et al. (1998): “no hay uniformidad en el 
comportamiento de diferentes colonias de Atta sexdens rubropilosa al exponerlas 
a las mismas químicas secundarias”. Esto puede ser el resultado del patrón de 
forrajeo que las hormigas de cada colonia han aprendido, de acuerdo a la 
particular disponibilidad de especies vegetales en sus alrededores (Nichols-Orians 
y Schultz, 1990) y las señales emitidas por el hongo (Ridley et al., 1996; North et 
al., 1999; Roces, 2002). Lo anterior parece indicar que la importancia de las 
plantas pioneras en la dieta de cada especie o colonia de hormiga arriera puede 
diferir de acuerdo a cada situación particular, pero en general es mayor cuando su 
abundancia relativa es baja, por ejemplo en el bosque maduro (Peñaloza y Farji-
Brener, 2003).  
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En el capítulo I de este estudio, se determinó que los nidos encontrados en los 
rastrojos de chagra (R+) y de potrero (RP+) se establecieron en bosque maduro 
con anterioridad a la intervención antrópica. Por lo tanto, la vegetación secundaria 
de los espacios intervenidos no fue la causa de las mayores densidades de nidos 
en R+ y RP+ en comparación con el bosque maduro (BM+), lo cual se esperó de 
acuerdo con la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001). La misma 
hipótesis esperó que en el bosque maduro las reinas fundadoras seleccionen (de 
manera visualmente y posiblemente aún estando en vuelo) sitios con poca 
vegetación (ej. en la apertura de algún árbol caído) o vegetación segundaria 
(Fowler, 1987; Vasconcelos, 1990), con el fin de asegurar un ambiente favorable 
para el nido en términos de recursos vegetales (Peñaloza y Farji-Brener, 2003). 
En el capítulo I se encontró lo contrario: Se establecieron menos nidos en R+ y 
RP+ que en BM+, y en este último los sitios de establecimiento no se 
caracterizaron por árboles caídos.  
Aún así, es posible que la composición vegetal actual en R+ y RP+ es más 
adecuada que en BM+ para el mantenimiento de las densidades mayores de los 
nidos. De acuerdo a la hipótesis del forrajeo apetecible, se esperó una mayor 
abundancia de plantas pioneras en R+ y RP+. Por lo que éstas son más 
apetecibles (Blanton y Ewel, 1985; Berish, 1986; Nichols-Orians, 1991a, 1991b), 
se esperó también una mayor abundancia de plantas aprovechadas. Por otro lado, 
se consideró posible que la composición vegetal de BM- fue la causa de la 
ausencia de nidos de A. sexdens en este espacio. Se esperó que la distribución 
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de los nidos se relacionara con la disponibilidad de plantas pioneras y plantas 
aprovechadas por las hormigas.  
 
2. Objetivo 
El objetivo de este capítulo fue conocer si existió una relación entre las 
características vegetales y la distribución de los nidos de Atta sexdens en los 
espacios de uso rastrojo de chagra (R+), rastrojo de potrero (RP+), bosque 
maduro con presencia de nidos (BM+) y bosque maduro sin presencia de nidos 
(BM-).  
 
3. Hipótesis 
Con base en la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001) se esperó 
que: 
1. En los espacios BM+, R+ y RP+, y en los conjuntos de ellos, la cobertura 
del dosel en los nidos de A. sexdens fuera más baja que en los sitios 
seleccionados al azar, en estos mismos espacios.  
2. La vegetación de BM- y BM+ fuera menos abundante, más rica, más 
diversa y más equitativa, en comparación con R+ y RP+. 
3. En los espacios BM+, R+, RP+ y BM-, se encuentre una correlación 
positiva entre la densidad de los nidos y la abundancia relativa de especies 
pioneras.   
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4. En los espacios BM+, R+, RP+ y BM-, se encuentre una correlación 
positiva entre la densidad de los nidos y la abundancia relativa de especies 
aprovechadas por las hormigas. 
 
4. Metodología 
4.1. Área de estudio 
Se llevó a cabo este estudio a lo largo de los transectos Palmeras-Sierra, 
Panduro, Waldo, Parcela y Versalles los cuales se establecieron en la comunidad 
de Palmeras (3°48‟40,9”S 70°17‟53,3”W) y en la finca privada Versalles 
(3°49‟51,2”S 70°14‟26,9”W), ambas ubicadas en la orilla colombiana del río 
Amazonas (mapas 1, 2). 
 
4.2. Cobertura del dosel 
Se utilizó un densiómetro esférico (Robert E. Lemmon Modelo A, Forestry 
Suppliers) (Englund et al., 2000) para medir el porcentaje de cobertura del dosel 
en el año 2008. Se tomaron las medidas con el densiómetro en la mano derecho, 
sentado sobre las rodillas, con el codo derecho al lado del cuerpo y el brazo 
extendido hacia delante, formando un ángulo de 90°. En cada nido activo 
identificado en el capítulo I (i.e. 26 en BM+, 6 en R+, 24 en RP+), se tomaron 
cuatro medidas encima del nido hacia el norte, este, sur y oeste. Se repitió este 
procedimiento a 15 m de distancia en cada dirección norte, este, sur y oeste (fig. 
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5). De la misma manera, se midió la cobertura en un número igual de sitios 
seleccionados al azar en cada espacio de uso: 26 en BM+, 6 en R+ y 24 en RP+. 
 
Figura 5: Ubicación y orientación de las cuatro medidas de la cobertura del dosel con el 
densiómetro en los cinco sitios por nido o sitio seleccionado al azar. 
 
Para tener una aproximación del nivel de reflejo de la luz solar, como indicador de 
la cobertura del dosel en los nidos presentes en el año 2006, en los espacios 
BM+, R+ y RP+, y en los alrededores de éstos, se utilizó la imagen satelital 
ASTER AST_L1B_003_0429200615070_vnir.img, presentada en el modo 
stretched de la banda ASTER_Band3N. Un píxel en este tipo de imagen mide 15 x 
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15 m. Valores más altos indican una mayor reflexión solar, lo cual indica menos 
cobertura del dosel. Con el fin de cubrir un área del dosel aproximadamente igual 
que en el año 2008, se establecieron (i) los valores de los píxeles en los cuales 
estuvieron ubicadas la totalidad o la mayoría de los símbolos que indicaron a cada 
uno de los 81 nidos activos del año 2006 (i.e. 34 en BM+, 13 en R+, 34 en RP+) 
(capítulo I), y (ii) los valores de los 8 píxeles alrededor de estos De igual manera 
se estableciron los valores de los píxeles de los 81 sitios seleccionados al azar 
(idem) y de los ocho píxeles en sus alrededores (mapas 16, 17).  
Para el año 1992, se utilizó la imagen satelital LANDSAT TM 004_063_19922808 
(ID: 015-784), presentada en el modo stretched de la banda Layer_5. Un píxel en 
este tipo de imagen mide 45 x 45 m. Por lo tanto, para tener una indicación de la 
cobertura del dosel de un área de tamaño aproximadamente igual que en los años 
2008 y 2006, se estableció únicamente el valor de los píxeles en los cuales 
estuvieron ubicado la totalidad o la mayoría de los símbolos que indicaron a cada 
uno de los 119 nidos activos del año 1992 (i.e. 59 en BM+, 25 en R+, 35 en RP+) 
(capítulo I). De igual manera, se establecieron los valores de los píxeles de los 
119 sitios seleccionados al azar (ídem) (mapas 18, 19).  
 
4.3. Composición  vegetal 
Se analizó la vegetación en cinco parcelas ubicadas en cada uno los espacios de 
uso con presencia de nidos de A. sexdens (i.e. bosque maduro BM+, rastrojo de 
chagra R+ y rastrojo de potrero RP+), y en el espacio de bosque maduro sin 
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presencia de nidos (BM-) (mapa 20). Con el fin de abarcar mayor variabilidad 
local, se utilizaron parcelas de 0.1 ha, con forma rectangular de 100 m x 10 m 
(Gentry, 1988; Gentry y Ortiz, 1993; Orrego et al., 2003 en Vallejo et al., 2005; 
Urbas, 2004). Cada parcela se dividió en 10 cuadrantes de 10 m x 10 m para 
facilitar el trabajo. Se incluyeron solo los individuos vegetales que se encontraron 
enraizados dentro de la parcela, a excepción de los individuos arbóreos de gran 
tamaño que tuvieron por lo menos la mitad del tallo dentro de los límites de la 
misma (Alder y Synnott, 1992 en Vallejo et al., 2005). 
Se tomó una muestra botánica de cada individuo con una cintura en la altura del 
pecho (CAP) mayor a 2,5 cm ubicado dentro de cada parcela. Se anotó el número 
y el nombre común del individuo, el número de la parcela, y la fecha. Al encontrar 
varios individuos con un CAP menor a 2,5 cm, se los juntaron hasta obtener esta 
medida y se los consideraron como un individuo. Los individuos que no alcanzaron 
la altura del pecho no se incluyeron en este análisis. La colección de las muestras 
se llevó a cabo en bolsas plásticas. Al final de cada día de recolección en campo 
se montó cada muestra botánica en un papel periódico marcándolo con el número 
respectivo. Luego se formaron paquetes y se alcoholizó para conservar el material 
(alcohol etílico 75%), hasta el prensado y secado de las muestras en los herbarios 
en Bogotá. Una parte de las muestras se depositó en el Herbario Nacional 
Colombiano del Instituto de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de 
Colombia, Sede Bogotá (NSF serie 001-665), y la otra parte en el Herbario 
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Forestal Gilberto E. Mahecha de la Universidad Distrital Francisco José de Caldas, 
Bogotá (JPM serie 001-986). 
La identificación de las muestras se realizó en estos dos herbarios, y en el 
Herbario Amazónico Colombiano (COAH) del Instituto Amazónico de 
Investigaciones Científicas – SINCHI (Bogotá), utilizando las claves descriptivas 
disponibles (Font-Quer, 1985; Gentry, 1993; Henderson et al., 1995; Vásquez, 
1997; Ribeiro et al., 1999; Murillo y Restrepo, 2000; Prance, 2001; Mendoza et al., 
2004; Rudas y Prieto, 2005; Bernal et al., 2006; Mendoza y Ramírez, 2006), y 
apoyándose en los ejemplares vegetales depositados en los herbarios. En adicion, 
se consultaron las bases disponibles en Internet (anexo 1), y se contó con la 
colaboración de varios especialistas botánicos. La clasificación de las especies 
siguió el sistema taxonómico establecido por Cronquist (1988) para las 
angiospermas. Para los análisis, se consideraron las subfamilias de las Fabaceae 
(i.e. Caesalpinioideae, Faboidae, Mimosoideae, Papilionoideae) como familias 
separadas (Takhtajan, 1997). Los Pteridofitos se consideraron como una sola 
familia.  
 
4.4. Manejo de los datos 
Cada medición de la cobertura del dosel realizada con el densiómetro se multiplicó 
por 1.04 para establecer el porcentaje. Se estableció el promedio de las cuatro 
medidas en cada uno de los cinco puntos, para establecer finalmente cinco 
porcentajes promedio de cobertura del dosel por nido y por sitio al azar. Por un 
Capítulo II: Vegetación y Atta sexdens 
 91 
lado se agruparon los porcentajes promedio de cobertura de los nidos y por otro 
lado los valores de los sitios seleccionados al azar. Ambos grupos se compararon 
por espacio de uso y en conjunto, con pruebas no paramétricas de Kolmogorov-
Smirnov. De estas agrupaciones, se establecieron los porcentajes promedio 
consecutivos (+ error estándar) de la cobertura en los nidos y los sitios al azar, 
tanto por espacio de uso como en conjunto, para la elaboración de las respectivas 
figuras. 
Para los análisis de 1992 y 2006, se agruparon todos los valores de los píxeles en 
los nidos por un lado, y por otro los valores de los sitios seleccionados al azar. 
Ambos grupos se compararon tanto por espacio de uso como en conjunto con 
pruebas paramétricas t de Student (1992) y no paramétricas de Kolmogorov-
Smirnov (2006). De estas agrupaciones, se establecieron los valores promedio 
consecutivos (+ error estándar), de los píxeles en los nidos y los sitios al azar, 
tanto por espacio de uso como en conjunto, para la elaboración de las respectivas 
figuras. 
Para el análisis de la composición vegetal de las parcelas y espacios de uso, se 
eliminaron las muestras no identificadas. Estas constituyeron máximo el 2% de la 
abundancia total por espacio de uso (i.e. en el caso del espacio BM+). Primero, se 
acumularon todos los datos de las parcelas para establecer las abundancias 
totales y relativas por especie. Se colocaron las especies en orden descendiente 
de abundancia relativa y luego se determinó la riqueza de las especies más 
abundantes que constituyeron el 50 y 75% de la abundancia total. También se 
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determinó la riqueza de las especies escasas (i.e. con una abundancia entre uno y 
10 entre todas las parcelas). 
Segundo, con las abundancias de las especies vegetales por parcela, se 
determinaron la abundancia total y la promedio por espacio de uso. Se calcularon 
las abundancias relativas de las especies, las cuales se organizaron en orden 
descendiente de abundancia. Luego, se determinó la riqueza de las especies que 
acumularon hasta el 25, 50 y 75% de la abundancia relativa promedio por espacio.  
Con el índice de diversidad de Shannon (H') (Shannon y Weaver, 1949; Guisande 
et al., 2006) y el índice de equidad (J) (Pielou, 1966; Guisande et al., 2006), se 
expresaron la diversidad y la equidad vegetal en cada parcela: 
H' = - Σ (pi * lnpi)  donde pi es la proporción de cada una las i especies en cada 
parcela. 
J = H' / H'max  = H' / lnS  donde S es la riqueza de la parcela. 
Se calcularon los valores promedio (+ error estándar) de estos dos índices por 
espacio de uso. Se utilizó la prueba no paramétrica de Kolmogorov-Smirnov para 
comparar las variables abundancia, riqueza, diversidad y equidad entre los cuatro 
espacios de uso.  
Se visualizó el análisis de la composición de las especies por parcela y espacio de 
uso por medio de la ordenación multidimensional (MDS) no métrico, de la matriz 
de similitud de Bray-Curtis (Bray y Curtis, 1957; Clarke y Ainsworth, 1993). El 
porcentaje de similitud (SIMPER) (Clarke, 1993) mostró el grado de similitud entre 
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las parcelas por espacio de uso. Con un análisis de similitud (ANOSIM) se 
comparó, entre los espacios de uso, el conjunto de todas las especies en términos 
de su presencia y abundancia.  
Al final, se realizó un análisis más detallado de las especies que, en orden 
descendiente de abundancia promedio relativa, constituyeron el 75% de la 
abundancia promedio relativa acumulada por parcela por espacio de uso. El otro 
25% constó de especies escasas que en general se encontraron en una o dos de 
las cinco parcelas de cada espacio de uso. Se consideró que estas especies no 
tuvieron un efecto notable sobre los nidos. 
Primero, se calculó la riqueza y la abundancia promedio (por parcela por espacio 
de uso) de este conjunto de especies vegetales. Segundo, con base en Rudas y 
Prieto (1998, 2005), Rudas et al. (2002), Prieto et al. (1995), consultas con 
especialistas botánicos y las fuentes en Internet (anexo 1), se determinó para 
cada especie la característica de crecimiento: de bosque maduro (tolerante a la 
sombra), considerada planta pionera (intolerante a la sombra) (Turner, 2004), 
encontrada en todos los ambientes, o cultivada. A partir de la información obtenida 
de los residentes durante el muestreo de las parcelas, de las observaciones 
personales y de consultas bibliográficas (Cherrett, 1968b; Rockwood, 1976; 
Blanton y Ewel, 1985; Berish, 1986; Rockwood y Hubbell, 1987; Howard, 1988; 
Wirth et al., 1997; Leal y Oliveiro, 1998; Urbas, 2004) se determinó cuáles 
especies vegetales son aprovechadas por Atta sexdens. Con esta información, se 
determinó para cada conjunto (i.e. el 75% de la abundancia promedio relativa 
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acumulada por parcela por espacio de uso) el porcentaje de plantas de cada 
característica de crecimiento y el porcentaje de plantas aprovechadas por la 
hormiga. 
 
4.5. Programas 
Los datos, tablas y figuras se organizaron con MICROSOFT OFFICE EXCEL 2003. El 
cálculo de los valores de los píxeles en las imágenes satelitales para 1992 y 2006 
se realizó en ARCMAP 9.2 (ESRI Inc., 2006). Los análisis estadísticos se llevaron a 
cabo en SPSS 15.0.1 (SPSS Inc., 2006) y STATÍSTICA 7 (StatSoft Inc., 2004), de 
acuerdo con las descripciones en Guisande et al. (2006). Los procedimientos 
MDS, SIMPER y ANOSIM se realizaron en PAST (Hammer et al., 2001). 
 
5. Resultados 
5.1. Cobertura del dosel 
Para el año 2008, el porcentaje de la cobertura del dosel fue más alto en los nidos 
de A. sexdens que en los sitios escogidos al azar. Las diferencias en los 
porcentajes de la cobertura en los nidos y en los sitios seleccionados al azar (fig. 
6) fueron significativas para los espacios de bosque maduro potrero (Z = -3.515; P 
< 0.001), rastrojo de potrero (Z = -5.049; P < 0.001) y el conjunto de los espacios 
(Z = -6.409; P < 0.001), pero no lo fue para rastrojo de chagra. 
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Figura 6: Promedio de la cobertura del dosel (+ e.e.) en los nidos de A. sexdens y los sitios 
seleccionados al azar en los diferentes espacios de uso y en el conjunto de todos los espacios en 
el año 2008.  
 
 
Para el año 2006 y aparte del espacio de rastrojo de chagra, los valores de los 
píxeles fueron más altos en los sitios seleccionados al azar que en los nidos. Las 
diferencias en los valores de los píxeles en los nidos y en los sitios seleccionados 
al azar (fig. 7) no fueron significativas para los espacios de bosque maduro y 
rastrojo de chagra, pero lo fueron para rastrojo de potrero (Z = 3.436; P < 0.001) y 
para el conjunto de los espacios (Z = 2.095; P < 0.001). 
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Figura 7: Valores promedio de los píxeles (+ e.e.) en los nidos de A. sexdens y los sitios 
seleccionados al azar en los tres espacios de uso y en el conjunto de todos los espacios en la 
imagen satelital del año 2006.  
 
 
Para el año 1992 y aparte del espacio de rastrojo de chagra, los valores de los 
píxeles fueron más altos en los sitios seleccionados al azar que en los nidos. Las 
diferencias en los valores de los píxeles en los nidos y en los sitios seleccionados 
al azar (fig. 8) no fueron significativas para los espacios de bosque maduro y 
rastrojo de chagra, pero lo fueron para rastrojo de potrero (t = -3.463; gl = 68; P < 
0.001) y para el conjunto de los espacios (t = -2.137; gl = 234; P < 0.001).  
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Figura 8: Valores promedio de los píxeles (+ e.e.) en los nidos de A. sexdens y los sitios 
seleccionados al azar en los tres espacios de uso y en el conjunto de todos los espacios en el 
imagen satelital del año 1992.  
 
 
5.2. Composición vegetal 
En el conjunto de las 20 parcelas analizadas, que equivalen a un total de 2 ha, se 
encontró una abundancia total de 4783 individuos vegetales distribuidos en 658 
especies, 295 géneros y 80 familias. Las especies más abundantes que 
constituyeron el 50 y 75% de la abundancia relativa promedio acumulada fueron 
solo 158, o el 24% (tabla 11). Por consiguiente, se encontró una alta incidencia de 
especies escasas (tabla 12, representando el 83,7% de la riqueza total y el 34,5% 
de la abundancia total. 
Capítulo II: Vegetación y Atta sexdens 
 98 
 
Tabla 11: Riqueza de las especies que acumularon hasta el 50 y 75% de la abundancia relativa 
promedio entre todas las parcelas, y las familias a las cuales pertenecieron. 
Porcentaje de la 
abundancia total 
(abundancia total) 
Riqueza  
(especie) 
Familias 
(en orden de 
abundancia 
descendiente) 
50,3% (2408) 55 
ARECACEAE 
RUBIACEAE 
MORACEAE 
MYRISTICACEAE 
FABACEAE 
(Mimosoideae) 
FLACOURTIACEAE 
MELASTOMATACEAE 
 
75,1% (3590) 
 
 
158 
+ 
MELIACEAE 
VIOLACEAE 
STERCULIACEAE 
EUPHORBIACEAE 
SAPOTACEAE 
LECYTHIDACEAE 
CLUSIACEAE 
ASTERACEAE 
ANNONACEAE 
CECROPIACEAE 
ARALIACEAE 
MONIMIACEAE 
LAURACEAE 
PIPERACEAE 
100% (4783) 658 - 
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Tabla 12: Riqueza de las especies que tuvieron una abundancia entre 1 y 10 entre todas las 
parcelas, y las familias a las cuales pertenecieron.  
 
 
La abundancia total y promedio por espacio de uso fue menor en BM- que en 
BM+, R+ y RP+, pero las diferencias no fueron significativas (tabla 13). La riqueza 
total y promedio por espacio fue mayor en BM- y BM+ en comparación con R+ y 
RP+. Se encontraron algunas diferencias significativas en riqueza promedio por 
Abundancia 
(porcentaje de la 
abundancia total) 
Riqueza  
(especie) 
Familias  
(en orden de 
abundancia 
ascendiente) 
1 o 2 
(9,1%) 
328 
EBENACEAE 
LACISTEMATACEAE 
SABIACEAE 
STAPHYLEACEAE 
CARYOCARACEAE 
COCHLOSPERMACEAE 
MALPIGHIACEAE 
MENDONCIACEAE 
OCHNACEAE 
 
3 - 5 
(10,4%) 
132 
CAPPARACEAE 
COMBRETACEAE 
CONVOLVULACEAE 
VERBENACEAE 
CELASTRACEAE 
MYRSINACEAE 
DICHAPETALACEAE 
MIMOSACEAE  
QUIINACEAE 
 
6-10 
(15,0%) 
91 
GESNERIACEAE 
SIMAROUBACEAE 
SMILACACEAE 
VITACEAE 
LOGANIACEAE 
POLYGONACEAE 
MUSACEAE 
ULMACEAE 
ELAEOCARPACEAE 
DILLENIACEAE 
ICACINACEAE 
POACEAE 
Total 551  
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espacio de uso. El índice de diversidad H´ promedio y el índice de equidad J 
promedio fueron más altos en BM- y BM+ en comparación con R+ y RP+. El 
porcentaje de similitud (SIMPER) entre parcelas más alto se encontró en RP+ y el 
más bajo en R+; los de BM- y BM+ estuvieron entremedios. 
 
Tabla 13: Los valores (+ e.e.) de las diferentes variables a nivel de especie por espacio de uso. 
Las letras escritas en superíndice indican si los valores pertenecen a la misma u otra distribución. 
 
Espacio de uso 
Variable 
BM- BM+ R+ RP+ 
Abundancia total 876 1148 1274 1488 
Abundancia promedio 
por parcela 
175,20 + 22,09
a 
229,60 + 10,83
a 
254,80 + 29,40
a 
297,60 + 29,14
a 
Riqueza del 25% de la 
abundancia total 
8 11 6 4 
Riqueza del 50% de la 
abundancia total 
37 41 21 15 
Riqueza del 75% de la 
abundancia total 
97 118 61 50 
Riqueza total 264 341 251 208 
Riqueza promedio por 
parcela 
92,20 + 5,65ab 111,60 + 3,80a 78,40 + 4,29b  84,20 + 4,43b 
Promedio índice de 
diversidad H’  
1,81 + 0,02a 1,89 + 0,04a 1,63 + 0,03b 1,66 + 0,03b 
Promedio índice de 
equidad J  
0,93 + 0,01
a 
0,92 + 0,01
a 
0,861 + 0,02
a 
0,87 + 0,02
a 
Porcentaje de similitud 
entre parcelas (SIMPER) 
30,73 26,53 22,89 42,65 
 
La gráfica de ordenamiento multi-dimensional (MDS) no métrico de las parcelas de 
cada espacio de uso mostró que éstas están ubicadas relativamente cercanas 
entre sí, pero relativamente lejos de las parcelas de otros espacios (fig. 9). De esta 
manera formaron grupos separados por espacio. El análisis de similitud (ANOSIM) 
confirmó que todos los espacios de uso tuvieron un conjunto vegetal 
significativamente diferente (tabla 14). 
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Figura 9: Ordenamiento multidimensional (MDS) no métrico de la matriz de similitud de Bray-Curtis 
de las parcelas a nivel de especie. 
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Tabla 14: Nivel de significancia de la diferencia entre los conjuntos vegetales de los espacios de 
uso, calculada con ANOSIM.  
Espacio de 
uso 
BM- BM+ R+ 
BM+ 0,0082 - - 
R+ 0,0064 0,0072 - 
RP+ 0,0065 0,0073 0,0057 
  
 
5.3. Análisis detallado composición vegetal  
La riqueza por parcela por espacio de uso de las especies vegetales más 
abundantes (i.e. las que constituyeron el 75% de la abundancia relativa promedio 
acumulada) fue mucho mayor en bosque maduro (BM+ y BM-) que en los 
rastrojos (R+ y RP+) (tablas 15 y 16; anexo 2). De manera comparable se 
comportó la abundancia promedio por parcela por espacio. En ambas variables, el 
porcentaje de plantas pioneras fue mayor en estos últimos espacios, mientras el 
porcentaje de plantas característica de bosque maduro fue menor. Las plantas de 
las cuales no se conoció la característica de crecimiento, conformaron entre el 19 
(BM-) y 34 (BM+) por ciento de la riqueza, y entre el  13 (BM-) y 27 (BM+) por 
ciento de la abundancia de las especies.  
En comparación con R+ y RP+, en BM+ y BM- se encontró que A. sexdens pudo 
aprovechar las hojas de un mayor porcentaje de la riqueza por espacio, y de la 
abundancia por parcela de las especies vegetales presentes. En los rastrojos se 
encontró un mayor porcentaje de plantas pioneras aprovechadas que en bosque 
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maduro. Sin embargo, esta tendencia no se reflejó en el análisis de abundancia: 
En RP+ A. sexdens pudo aprovechar más de la mitad de la abundancia de las 
especies pioneras. En BM+ fue apenas el 40%, en R+ solo una tercera parte y en 
BM- ni la quinta parte. 
En cuanto a la riqueza, se encontró que la hormiga pudo aprovechar un porcentaje 
mayor de las plantas características de bosque maduro en RP+, mientras estos 
porcentajes fueron comparables entre BM-, BM+ y R+. En términos de la 
abundancia de estas plantas por parcela, el mayor porcentaje de plantas 
aprovechadas también se encontró en RP+, seguido por BM- y BM+ (comparable), 
y el porcentaje más bajo en R+. 
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Tabla 15: Riqueza de las especies vegetales (por característica de crecimiento) que constituyeron 
el 75% de la abundancia relativa promedio por espacio de uso, y el porcentaje del total. De esta 
riqueza, el número de especies aprovechadas por A. sexdens y el porcentaje respectivo. 
 
Espacio de uso 
BM- BM+ R+ RP+ 
Especies vegetales 
según crecimiento y 
aprovechamiento 
por A. sexdens N % N % N % N % 
Pionera 18 18,56 19 16,10 19 31,15 13 26,00 
Aprovechada 6 33,33 7 36,84 9 47,37 11 84,62 
Bosque maduro 55 56,70 56 47,46 22 36,07 18 36,00 
Aprovechada 22 40,00 23 41,07 9 40,91 11 61,11 
Todos ambientes 4 4,12 1 0,85 3 4,92 3 6,00 
Aprovechada 2 50,00 0 0,00 3 100 2 66,67 
Cultivada 2 2,06 2 1,69 3 4,92 2 4,00 
Aprovechada 2 100 0 0 2 66,67 2 100 
Desconocido 18 18,56 40 33,90 14 22,95 14 28,00 
Aprovechada 3 16,67 8 20,00 5 35,71 3 21,43 
Riqueza de especies 
vegetales del 75% de la 
abundancia relativa 
acumulada 
97 100 118 100 61 100 50 100 
Aprovechada 62 63,92 79 66,95 33 54,10 22 44,00 
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Tabla 16: Abundancia promedio por parcela y espacio de uso de las especies vegetales (por característica de crecimiento) que 
constituyeron el 75% de la abundancia relativa promedio, y el porcentaje respectivo. De esta abundancia, la abundancia de especies 
aprovechadas por A. sexdens y el porcentaje respectivo. 
Espacio de uso 
BM- BM+ R+ RP+ Especies vegetales según  
crecimiento y aprovechamiento  
por A. sexdens 
Abundancia 
promedio 
relativa por 
parcela 
% 
Abundancia 
promedio 
relativa por 
parcela 
% 
Abundancia 
promedio 
relativa por 
parcela 
% 
Abundancia 
promedio 
relativa por 
parcela 
% 
Pionera 31,80 24,20 25,40 14,77 100 52,30 82,40 36,82 
Aprovechada 4,60 14,47 9,80 38,58 29,60 29,60 46,20 56,07 
Bosque maduro 74,60 56,77 97,00 56,40 47,40 24,79 84,20 37,62 
Aprovechada 37,20 49,87 47,40 48,87 15,80 33,33 43,00 51,07 
Todos ambientes 6,20 4,72 1,60 0,93 12,60 6,59 23,60 10,55 
Aprovechada 3,00 48,39 1,60 100 12,60 100 22,20 94,07 
Cultivada 1,40 1,07 0,80 0,47 4,00 2,09 2,80 1,25 
Aprovechada 1,40 100 0 0 2,40 60,00 2,80 100 
Desconocido 17,40 13,24 47,20 27,44 27,20 14,23 30,80 13,76 
Aprovechada 1,80 10,34 11,20 23,73 11,60 42,65 8,40 27,27 
Abundancia promedio por parcela de 
especies vegetales del 75% de la 
abundancia relativa acumulada 
131,40 100 172,00 100 191,20 100 223,80 100 
Aprovechada 48,00 36,53 70,00 40,70 72,00 37,66 122,60 54,78 
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6. Discusión 
En este estudio, se encontró una mayor cobertura del dosel en los nidos activos 
que en los sitios seleccionados al azar en los mismos espacios de uso. Dando 
como resultado lo contrario, se rechazó la primera hipótesis basada en la hipótesis 
del forrajeo apetecible. La cobertura del dosel medida se generó sobre todo por 
los árboles altos y menos por las hierbas o arbustos bajas. Por lo tanto, aunque A. 
sexdens mantiene la vegetación encontrada en el nido (Stahel y Geijskes, 1940; 
Gonçalves, 1967), no se consideró que esto causó la mayor cobertura del dosel 
en los nidos. Se propone que los nidos estuvieron ubicados bajo esta cobertura 
mayor generada por los árboles por lo que ésta se traduce en micro-sitios más 
favorables dentro del bosque o rastrojo. Mientras otras especies de Atta (ej. A. 
colombica, A. cephalotes) parecen requerir un cierto nivel de sol (i.e. calor) encima 
el nido (Jaffe y Vilela, 1989; Farji-Brener e Illes, 2000), los nidos de A. sexdens 
estuvieron ubicados donde se asume que el micro-clima es de temperaturas más 
bajas y de humedad relativa más alta (Fetcher et al., 1985). Estas variables a su 
vez mantienen el suelo a más baja temperatura y más húmedo, lo cual puede 
resultar en una estructura edáfica más favorable para la construcción del nido 
(Eidmannn, 1932, 1935b; Delabie et al., 2002; Araújo et al., 2003) y en un 
microclima más indicada en las cámaras del hongo (Bollazzi y Roces, 2002). A la 
vista, BM- y BM+ tuvieron una estructura vegetal comparable y al parecer también 
BM- poseyó sitios comparables con ésos que ocuparon los nidos en BM+. Por lo 
tanto, se descartó la falta de sitios con una cobertura del dosel mayor (y tal vez un 
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micro-clima más adecuado) como causa de la ausencia de nidos de A. sexdens en 
BM-.   
El promedio de 328 especies vegetales (con un CAP mayor a 2,5 cm) por 
hectárea establecido en este estudio se encontró en el rango para bosques 
tropicales americanos presentado por Turner (2004), teniendo en cuenta que éste 
solo incluye los árboles con DAP mayor a 10 cm. En general, en los bosques 
maduros la diversidad de especies vegetales es más alta y la abundancia de cada 
una es más baja, en comparación con los ambientes intervenidos. En estos 
ultimos, es frecuente que solo algunas especies (i.e. pioneras) dominan la 
composición vegetal (Turner, 2004). Por lo tanto, suelen tener índices de 
diversidad y equidad más bajos en comparación con los bosques maduros. Lo 
previo se comprobó en este estudio y se aceptó la segunda hipótesis de este 
capítulo.  
Se destaca que BM- y BM+ fueron comparables en términos de la abundancia, 
riqueza, diversidad y equidad de la composición vegetal. Sin embargo, las 
composiciones como tal fueron significativamente diferentes. Tal vez, justamente 
en la diferencia en las especies estuvo la clave para elucidar la posible causa de 
la ausencia de nidos en BM-. 
La tendencia general para las densidades de los nidos de A. sexdens en los años 
1992, 1999 y 2006, en los tres espacios de uso fue BM+ < R+ < RP+ (tabla 5A-D, 
fig. 2). Solo en el año 2008, esta tendencia fue BM+ < RP+ < R+. En BM- no se 
encontraron nidos activos u rastros de nidos inactivos. Observando el análisis 
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vegetal detallado de los espacios BM+, R+ y RP+, se confirmó por lo menos una 
parte la tercera hipótesis de este capítulo: En ellos se encontró una correlación 
positiva entre la densidad de los nidos y la abundancia relativa de especies 
pioneras. Como esperado (Turner, 2004), se encontraron relativamente más 
plantas pioneras en los rastrojos que en bosque maduro. Sin embargo, también se 
esperó encontrar esta correlación incluyendo BM-, lo cual no se pudo confirmar: 
Aquí se encontró un porcentaje de plantas pioneras comparable con BM+, pero no 
hubo presencia de nidos. Por lo tanto, la ausencia de nidos de A. sexdens en BM- 
no se debe a una ausencia de plantas pioneras.   
La cuarta hipótesis de este capítulo esperó que en los espacios de uso BM+, R+, 
RP+ y BM- se encontrara una correlación positiva entre la densidad de los nidos 
de A. sexdens y la abundancia de especies aprovechadas por esta hormiga. Las 
densidades en general fueron BM+ < R+ < RP+ y los porcentajes de estas plantas 
BM+ ≈ R+ < RP+, lo cual parece indicar la correlación. Sin embargo, en BM- se 
encontró un porcentaje de plantas aprovechadas comparable con BM+ y R+, pero 
no hubo presencia de nidos. Por lo tanto, también se aceptó solo una parte de 
esta hipótesis. En adición, se obtuvo el último argumento necesario para descartar 
la vegetación en BM- como causa de la ausencia de los nidos en este espacio: No 
hubo una falta de especies vegetales que la hormiga pudiera aprovechar.  
La gran diversidad vegetal en los bosques maduros representa un desafío para 
Atta como herbívoro. Primero, las especies características del bosque maduro, en 
comparación con las especies pioneras características de las áreas intervenidas, 
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poseen más componentes químicos que funcionan como repelentes o kairomonas 
para las hormigas (Turner, 2004). Entonces, es de esperar que en este espacio se 
encuentre una riqueza más baja de especies apetecibles y que cada especie 
tenga una abundancia más baja (Turner, 2004). Como resultado, en bosque 
maduro las hormigas tienen que esforzarse más para encontrar una planta 
apetecible (Urbas, 2004). Por consiguiente y dentro de la estrategia de forrajeo 
óptimo (Pyke et al., 1977; Pyke, 1984), las hormigas en estos espacios tienden a 
cortar una menor cantidad de hojas de una mayor variedad de especies vegetales, 
que se consideran menos adecuadas (sin embargo, pueden cosechar grandes 
cantidades de muy pocas especies en ciertas épocas: Rockwood, 1976; 
Rockwood y Hubbell, 1987). En espacios de vegetación secundaria, las hormigas 
arrieras se concentran en cortar las hojas de relativamente menos especies, que 
en teoría son más apetecibles (Blanton y Ewel, 1985; Berish, 1986; Rockwood y 
Hubbell, 1987; Vasconcelos y Fowler, 1990; Howard, 1991; Vasconcelos, 1997). 
Al parecer, este patrón se encontró también en este estudio; en bosque maduro 
un porcentaje mayor de las plantas presentes fue aprovechado por A. sexdens. 
Sin embargo, no se determinaron las cantidades cortadas de cada especie para 
confirmar el funcionamiento de la estrategia de forrajeo óptimo; tampoco fue el 
objetivo de este estudio. 
En general, el porcentaje de plantas aprovechadas encontrado en bosque maduro 
en este estudio estuvo de acuerdo con el rango de 49 a 77% para colonias de A. 
cephalotes y A. sexdens en bosque tropical (Cherrett, 1968b; Rockwood, 1976). 
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Los porcentajes de plantas aprovechadas determinados en los rastrojos fueron 
más bajos que lo reportado por Vasconcelos (1997) (A. laevigata) (pero este autor 
incluyó todas las especies vegetales de todas las alturas, mientras que este 
estudio solo tuvo en cuenta los individuos que alcanzaron la altura del pecho con 
CAP > 2,5 cm) y estuvieron más altos de lo reportado por Blanton y Ewel (1985) y 
Berish (1986) (A. cephalotes). Los porcentajes de especies pioneras que A. 
sexdens pudo aprovechar en bosque maduro fueron más bajos que los reportados 
por Farji-Brener (2001), mientras que los porcentajes de especies características 
de bosque maduro fueron más altos que aquí reportados. 
Suponiendo que todas las especies pioneras son más apetecibles para las 
hormigas arrieras que las especies características de bosque maduro, entonces, 
también se podría esperar que las especies pioneras en bosque maduro fueran 
más aprovechadas que en bosque secundario; y viceversa, que las especies de 
bosque maduro fueran poco aprovechadas en las áreas intervenidas (Farji-Brener, 
2001; Peñaloza y Farji-Brener, 2003). Sin embargo, los resultados de este estudio 
no sustentaron esta hipótesis. En términos de la riqueza y abundancia, la 
tendencia mostró que las hormigas aprovecharon un menor porcentaje de 
especies pioneras en bosque maduro, y porcentajes mayores o comparables de 
especies características de bosque maduro en los rastrojos.  
En este capítulo, se trató sobre todo de la presencia y densidad de los nidos. 
Otros aspectos demográficos son el establecimiento y la inactividad de éstos. Los 
nidos nuevos se establecieron principalmente en bosque maduro y en sitios no 
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caracterizados por una apertura (capítulo I). Esto último concordó con la 
observación que los nidos activos en bosque maduro estuvieron ubicados en los 
sitios relativamente más cubiertos por el dosel, tal vez por un micro-clima más 
adecuado. Para los nidos incipientes, este clima puede ser de más importancia 
aún, por lo que son poco profundos (Eidmann, 1932, 1935b; Stahel y Geijskes, 
1940a; Autuori, 1941; Hölldobler y Wilson, 1996) y más fácilmente afectados por 
un micro-clima adverso.  
Este estudio no aportó datos sobre las cantidades de reinas fundadoras que 
aterrizaron en los diferentes espacios de uso. Las cantidades de nidos 
establecidos encontrados son solo los que sobrevivieron a las múltiples amenazas 
al nido incipiente (Eidmann, 1935b; Stahel y Geijskes, 1940; Fowler, 1987, 1992). 
Por lo tanto, no se pudo comprobar si la vegetación de los rastrojos atrae más 
reinas (Vasconcelos, 1990). Se destaca que solo unos meses después del 
establecimiento del nido las hormigas empiezan a depender de la vegetación 
circundante; hasta entonces, factores como el micro-clima, el suelo y los enemigos 
naturales juegan un papel más importante.  
No se encontraron indicios que la vegetación en bosque maduro y rastrojo tuvo 
alguna relación con la inactividad de los nidos mientras estuvo en pie. Sin duda, la 
eliminación de la cobertura del dosel por la tala de los árboles tiene consecuencias 
negativas para los nidos. No solo se disminuye la disponibilidad del forraje, sino 
también se cambia de manera drástica el micro-clima en el lugar del nido (Fetcher 
et al., 1985).  
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En realidad, no sorprende que los resultados de este estudio no cumplieran con 
las expectativas que se tenía sobre el efecto de la vegetación sobre la distribución 
de A. sexdens. De las decenas de miles de árboles tropicales, solo se conoce la 
ecología de algunos cientos (Turner, 2004). Cuando se habla de la interacción 
entre éstos árboles y la hormiga arriera en el Neotrópico, a lo mejor se estudiaron 
algunas decenas en detalle. Luego, de éstos y otros estudios, solo algunos (ej. 
Coley, 1983; Coley et al., 1985; Jaffe y Vilela, 1989; Vasconcelos, 1990; Urbas et 
al., 2007) y en general de manera circunstancial, aportaron datos para el diseño 
de la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001), el actual paradigma 
principal para explicar patrones demográficos de Atta. A pesar de que los 
resultados a favor de esta hipótesis se están acumulando (Peñaloza y Ferji-
Brener, 2003; Urbas, 2004; Urbas et al., 2007; Wirth et al., 2007; Meyer et al, 
2009), se enfatiza que la base (i.e. el concepto de plantas pioneras vs plantas 
características de bosque maduro) aún es tema de viva discusión (Turner, 2004). 
También es posible que el conjunto vegetal encontrado en las cinco parcelas de 
1000 m2 por espacio de uso no reflejara de manera adecuada la vegetación en 
estos espacios. Los bajos porcentajes de similitud entre parcelas pueden apoyar 
esta posibilidad. Según Turner (2004) se puede requerir parcelas de cinco 
hectáreas o más para muestreo adecuado de la diversidad local en bosques 
tropicales. Tal vez, ampliando la extensión muestreada por espacio de uso, los 
resultados muestren otros patrones. En adición, en este estudio se presentaron 
las especies como si fueran disponibles al mismo tiempo y a lo largo de todo el 
año. En la realidad, la abundancia de hojas apetecibles depende de la estación, 
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de la edad de las hojas, su posición con respecto al sol, etc (Littledyke y Cherret, 
1978; Nichols-Orians, 1991b, 1991b, 1992; Nichols-Orians y Schultz, 1989, 1990). 
Algunas hojas solo son disponibles en cierta época del año (Wirth et al., 1997). 
Por último, todos los estudios que arrojaron los nombres de las especies vegetales 
aprovechadas por la hormiga arriera se llevaron a cabo con especies diferentes a 
A. sexdens (Farji-Brener, 2001; Urbas, 2004; Urbas et al., 2007; Meyer, 2008). Por 
tener una morfología, ecología y etología diferente (ej. Gonçalves, 1967; Jonkman, 
1977; Fowler et al., 1989; Wetterer, 1995ab; Roces, 2002), se puede encontrar 
resultados distintos entre especies de hormiga arriera (Littledyke y Cherrett, 1975; 
Rockwood y Hubbell, 1987; Salatino, 1995 en Salatino et al., 1998; Sugayama y 
Salatino, 1995; Wetterer, 1995a, 1995b; Wetterer et al., 1998). También se ha 
observado diferencias en la selección de forrajeo entre colonias de la misma 
especie (Littledyke y Cherret, 1975). 
 
7. Conclusión 
En el área de estudio, los nidos de A. sexdens en R+, RP+ y BM+ estuvieron 
ubicados en sitios con cobertura del dosel mayor que en los sitios seleccionados 
al azar. Se propone que estos micro-sitios tienen un micro-clima más adecuado 
para esta hormiga. Al parecer, BM- poseyó estos sitios por igual ya que fue 
comparable con BM+ en estructura vegetal. Por lo tanto, se concluyó que la falta 
de sitios con una cobertura del dosel mayor (y tal vez un micro-clima más 
adecuado) no fue la causa de la ausencia de los nidos en BM-.  
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Los resultados de este estudio mostraron que la composición vegetal en BM- 
tampoco causó esta ausencia, y por lo tanto también se canceló como causa 
posible. En el análisis detallado de la composición vegetal no se encontraron 
muchas indicaciones al favor de la hipótesis del forrajeo apetecible. Se argumenta 
que la diferencia significativa en la composición entre BM+ y BM- puede reflejar 
una variación en las características edáficas entre estos espacios (Turner, 2004). 
Es posible que la condición edáfica en BM- tuviera alguna incidencia en la 
ausencia de los nidos en este espacio.  
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CAPÍTULO III 
 
LA DISTRIBUCIÓN DE LOS NIDOS LA HORMIGA ARRIERA (A. 
sexdens) EN RELACIÓN CON EL SUELO EN SIETE ESPACIOS DE 
USO EN LA ORILLA COLOMBIANA DEL RÍO AMAZONAS. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
“O fato de as rainhas de Atta permaneceremen enclaustradas por cerca de 80 a 
100 dias cuidando de sua prole e do fungo inicial na camada superficial do solo 
[...] permite inferir [...] que a maior atividade microbiológica dessa região do solo 
pode ter sido responsável pela grande mortalidade de colônias, quer seja por 
competição dos microorganismos com o fungo simbionte da formiga cortadeira ou 
por ação direta de entomopatógenos em adultos e formas jovens [...]. Em 
condições de campo, nessa fase de clausura um uma única câmara muito próxima 
à superfície, a rainha não teria como se movimentar com seu fungo e prole [...]. 
 
(Araújo et al., 2003)
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1. Introducción 
Las densidades de los nidos de Atta y Acromyrmex varían bastante entre los 
diferentes ambientes Neotropicales (tablas 2-4). Al parecer, en las zonas 
intervenidas y caracterizadas por la vegetación segundaria se encuentran 
densidades mayores (Jaffe y Vilela, 1989; Schoereder y Coutinho, 1990; 
Vasconcelos, 1990; Vasconcelos y Cherrett, 1995; Schoereder, 1998; 
Vasconcelos, 1999). Varios factores pueden haber producido este patrón. Por 
ejemplo, la mayor disponibilidad de plantas apetecibles (Farji-Brener, 2001) o la 
menor densidad de depredadores (Rao, 2000; Rao et al., 2001) en las zonas 
intervenidas favorecen a estas hormigas. La condición edáfica puede ser otro 
factor que afecta la demografía de la hormiga arriera (Lewis, 1975; Perfecto y 
Vandermeer, 1993; Wetterer et al., 1998; Vasconcelos et al., 2006); en especial 
cuando se considera que el suelo es el primer ambiente en el cual la reina 
fundadora establece el nido (Eidmann, 1932).  
Cuando la reina fundadora de Atta aterriza, ella cava un túnel y una cámara 
pequeña a unos 15 a 25 cm de profundidad y luego cierra la apertura hacia afuera 
(Eidmann, 1932; Stahel y Geijskes, 1940a; Autuori, 1941; Moser, 1967b; Fowler et 
al., 1983; Fowler, 1987; Hölldobler y Wilson, 1996; Araújo et al., 2003; Cortés-
Pérez y León-Sicard, 2003; Fernández-Marín et al., 2004). Dentro de esta cámara, 
ella sola empieza a cultivar el delicado hongo Leucoagaricus gongylophorus 
(Weber, 1966; Mueller et al., 2001) y a cuidar las primeras crías (Stahel y 
Geijskes, 1940a; Hölldobler y Wilson, 1996; Fernández-Marín y Wcislo, 2005; 
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Zanetti, 2007). Solo después de unos meses, las hormigas obreras salen a buscar 
el forraje para abonar el hongo (Stahel y Geijskes, 1940; Moser, 1967b; Weber, 
1966; Hölldobler y Wilson, 1996; Nickele, 2008). En estos primeros pasos del 
establecimiento del nido, es evidente que las condiciones edáficas deben ser 
adecuadas en términos fisicoquímicos (Araújo et al., 2003). Si no, la reina 
fundadora no logrará desarrollar el nido, lo cual impide la formación de una 
población.  
En pastizales, las reinas de A. capiguara y A. bisphaerica colonizaron sobre todo 
en las cercanías de los nidos adultos presentes, a pesar de que aquí el éxito de 
establecimiento fue menor en comparación con los áreas sin nidos (Fowler et al., 
1983; Fowler, 1987). De manera igual, las reinas A. laevigata prefirieron iniciar el 
nido en suelo despejado de hojarasca de los bordes de la carretera a iniciarlo en 
suelo cubierto por esta, pese al mayor riesgo existente de depredación en suelo 
despejado (Vasconcelos et al., 2006). Estos resultados pueden indicar que para 
las reinas de estas especies encontrar un suelo adecuado es más importante que 
escapar de los enemigos naturales.  
En general, los suelos susceptibles a la inundación prolongada o frecuente, con un 
drenaje excesivo o con una textura demasiada arenosa, no facilitan el 
establecimiento del nido (Eidmann, 1935a; Rockwood, 1973; Lapointe et al., 
1998). Pocos autores han tratado de conocer si existe alguna variable edáfica 
particular por la cual la reina finalmente llega a excavar, por la cual se facilita el 
crecimiento del hongo, o por la cual se da la producción de ciertas tasas de 
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mortalidad o natalidad. (ej. Bento et al., 1991; Perfecto y Vandermeer, 1993; 
Vasconcelos et al., 2006).  
En una selva lluviosa tropical no perturbada en Costa Rica, las tasas de natalidad 
y mortalidad de los nidos de A. cephalotes estuvieron relacionadas con el tipo de 
suelo (Perfecto y Vandermeer, 1993). Los suelos ultisol tuvieron tasas más altos 
de mortalidad de los nidos, mientras que las tasas de establecimiento fueron más 
altas en los suelos inceptisol. A pesar de que los mismos autores enfatizaron que 
los datos proveyeron poca evidencia para poder relacionar la densidad de los 
nidos con uno de estos tipos de suelo, propusieron que factores como el pH bajo y 
un contenido bajo de nutrientes en el suelo ultisol pudieron haber causado este 
patrón demográfico. Sin embargo, en este estudio no se analizaron estas 
variables, ni se indicó cómo ejercerían su efecto.  
Por otra parte, se han estudiado algunas variables de suelo modificado y no 
modificado por las actividades de las hormigas (fuentes tabla 17), con el fin de 
conocer cuáles son los cambios causados por ellas. A pesar de que el objetivo de 
estos estudios no fue relacionar estas variables con la demografía de los nidos, 
las características de los suelos no modificados representan una condición edáfica 
en la cual el establecimiento y el desarrollo de un nido de Atta fueron factibles 
(tabla 17). Un aspecto común entre estas fuentes y otras (ej. Eidmann, 1935a; 
Perfecto y Vandermeer, 1993; Hernández et al., 1999; Zanetti, 2007; Nickele, 
2008), que lo mencionan de paso sin llevar a cabo experimentos específicos al 
respecto, es el pH bajo del suelo (por lo menos <5.9). Esto parece confirmar que 
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el pH efectivamente juega un papel importante en la determinación de patrones 
demográficos de la hormiga arriera. 
Los estudios mencionados proveyeron una impresión del efecto potencial de la 
estructura, la fertilidad y el pH del suelo para la demografía de la hormiga arriera. 
Algunos estudios realizados en el laboratorio sustentan la teoría que la fertilidad y 
el pH del suelo pueden estar relacionados con la demografía del insecto (ej. Bento 
et al., 1991, A. laevigata; Diehl-Fleig y Rocha, 1998, Ac. striatus; Loeck et al., 
2004, A. laevigata y Ac. laticeps). Se encontraron una relación entre condiciones 
de baja fertilidad y pH, y un mejor desarrollo del hongo, y por lo tanto la presencia 
de nidos de las diferentes especies de Atta. Es posible que esta relación se causa 
por un número reducido de microorganismos en suelos de baja fertilidad y pH lo 
cual representa una amenaza para el hongo cultivado por las hormigas (Brady y 
Weil, 2002; Araújo et al., 2003).   
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Tabla 17: Resumen de algunas características fisicoquímicas de los suelos no modificados en donde se encuentran nidos de Atta. 
Fuente 
Galvis et al. 
(1977) 
Galvis et al. 
(1977) 
Etter y Botero 
(1990) 
Farji-Brener y 
Silva (1995ab) 
Alvarado et al. 
(1981) 
Moutinho et al. 
(2003) 
Cortés-Perez y León-Sicard 
(2003) 
Especie A. laevigata A. laevigata A. laevigata A. laevigata A. cephalotes A. sexdens A. sexdens 
Taxonomía suelo 
Haplustox 
tropéptico 
Dystropept 
Ustóxico 
Paleustults Oxisol 
Dystrandept 
tipico 
Haplustox Haplustox tropéptico 
Textura - - 
Entre A, AF y 
FArA 
- Ar - Ar y ArL 
% Arena - - Entre 74 y 94 - Entre 40 y 14 - Entre 14 y 20 
% Limo - - Entre 2 y 8 - Entre 6 y 16 - Entre 36 y 42 
% Arcilla - - Entre 4 y 20 - Entre 44 y 80 75-90 Entre 42 y 44 
pH Entre 4.7 y 5.9 Entre 4.6 y 4.9 Entre 5.0 y 5.5 - - Entre 4.7 y 5.1 Entre 3.9 y 4.1 
A.l. (meq/100gr) - - 0.1 1.760 - - - 
C.I.C. 
(meq/100gr) 
- - Entre 2.8 y 4.4 5.912 -  - 
Bases totales 
(meq/100gr) 
- - Entre 0.2 y 0.5 - -  Entre 0.5 y 0.6 
N (meq/100gr) - - - 0.08 - 0.031 - 
P (meq/100gr) - - - 1.50 - 0.84 - 
Ca (meq/100gr) - - 0.2 0.181 - 30.4 0.2 
Mg (meq/100gr) - - 0.2 0.077 - - 0.2 
Na (meq/100gr) - - Entre 0.05 y 0.2 0.065 - - Entre 0.1 y 0.2 
K (meq/100gr) - - 0.04 0.08 - 6.3 Entre 0.02 y 0.05 
% S.B. - - Entre 12.5 y 17.8 - - - - 
% C.O. - - Entre 0.20 y 0.33 1.153 Entre 0.64 y 7.17 - Entre 0.58 y 1.53 
C/N - - - 16.49 - - - 
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A pesar de las indicaciones mencionadas, se considera sorprendente la falta de 
investigaciones detalladas sobre el efecto de las variables edáficas así como la 
estructura, la fertilidad y el pH sobre el establecimiento, el desarrollo y la densidad 
de los nidos. La gran mayoría de las investigaciones enfocan el efecto contrario de 
las actividades de las hormigas arrieras, como ingenieros de ecosistemas, sobre 
la condición edáfica (Galvis et al., 1977; Alvarado et al., 1981; Etter y Botero, 
1990; Farji-Brener y Silva, 1995a, 1995b; Farji-Brener e Illes, 2000; Cortes-Peres y 
Leon-Sicard, 2003; Moutinho et al., 2003; Verchot et al., 2003; Sousa-Souto et al., 
2007, 2008).  
 
2. Objetivo 
El objetivo de este capítulo fue determinar si existen diferencias fisicoquímicas 
entre los suelos de los siete espacios de uso, diferenciados por la presencia y la 
ausencia de nidos de A. sexdens. 
 
3. Hipótesis 
1. En los siete espacios de uso identificados en este estudio se encuentran 
variables fisicoquímicas del suelo correlacionadas con la presencia de los 
nidos de A. sexdens. 
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2. Las variables que parecen estar correlacionadas con la presencia de los 
nidos también están correlacionadas con la densidad de éstos en los 
diferentes espacios de uso.  
 
4. Metodología 
4.1. Área de estudio 
Este estudio se llevó a cabo en todos los seis transectos descritios en el capítulo I, 
esteblecidos en la comunidad de Palmeras (3°48‟40,9”S, 70°17‟53,3”W) y en las 
fincas Versalles (3°49‟51,2”S 70°14‟26,9”W) y La Primavera (3°59‟23,4”S 
70°9,‟10,7”W), ubicadas en la  orilla colombiana del río Amazonas (mapas 1,2). 
 
4.2. Identificación de los nidos 
Del capítulo I de este estudio, se tomaron los datos sobre la presencia (i.e. 26 en 
el bosque maduro BM+, 6 en los rastrojos de chagra R+ y 24 en los rastrojos de 
potrero RP+), la ausencia (i.e. en un sector de bosque maduro BM-, en los solares 
S-, en las chagras C- y en potrero P-) y las densidades (tabla 5A-D) de los nidos 
de A. sexdens a lo largo de los seis transectos en la orilla colombiana del río 
Amazonas en el año 2008 (mapas 6, 13-15). 
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4.3. Análisis fisicoquímico del suelo 
Para cada uno de los 56 nidos activos de A. sexdens se tomaron muestras de 1 kg 
de suelo. Con una barrenadora manual se las tomaron de cuatro puntos alrededor 
del nido (250 gr en cada punto) a una profundidad entre 15 y 20 cm, y a una 
distancia de cerca de dos metros de los bordes de los nidos, los cuales se 
distinguieron con claridad. 
Por un conjunto de cuatro razones, se asumió que las propiedades fisicoquímicas 
de las muestras fueron comparables con el suelo de los sitios donde las reinas 
fundaron los nidos (en el caso de las muestras tomadas cerca de los nidos), o 
potencialmente los podrían haber fundado (en el caso de las muestras tomadas en 
los sitios escogidos al azar). (i) Las reinas fundadoras de A. sexdens construyen la 
primera cámara del nido entre 15 y 20 cm de profundidad (ej. Eidmann, 1932; 
Autuori, 1941). (ii) A dos metros de distancia de los montículos de los nidos, no 
hubo ningún rastro de alguna modificación física por las actividades de 
construcción por parte de las hormigas. (iii) Tampoco es probable que las 
propiedades químicas del suelo a esta distancia y profundidad hayan sido 
modificadas por las actividades de las hormigas, porque A. sexdens no deposita la 
basura del nido afuera en la superficie del suelo circundante (Eidmann, 1935a, 
1935b; Meyer, 2008), ni elimina toda la vegetación encima y alrededor del nido 
(Gonçalves, 1967). (iv) En teoría, las propiedades fisicoquímicas del suelo cerca 
de los nidos pueden haber cambiado desde la fundación por fenómenos naturales. 
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Sin embargo, no se encuentran datos que soporten esta noción, aparte de la 
información sobre los cambios que ocurren a escala evolutiva (IGAC, 1995). 
Para hacer la comparación con las muestras tomadas cerca de los nidos, en cada 
uno de los cuatro espacios de uso donde no se encontraron nidos activos (chagra, 
C-; potrero, P-; solar, S-; sector de bosque maduro, BM-), se tomaron 15 muestras 
de 1 kg (mapas 21-23). Se las tomaron con una barrenadora manual en cuatro 
puntos alrededor del sitio seleccionado al azar (250 gr en cada punto), a una 
profundidad de 15 a 25 cm, y a una distancia de cerca de 2 m del sitio.    
Se tomaron todas las muestras en los meses de verano, entre junio y septiembre 
del año 2008. Se las enviaron al laboratorio de suelos del Instituto Geográfico 
Agustín Codazzi (IGAC) en Bogotá para el análisis Q-01, el cual incluye las 
siguientes características fisicoquímicas con las respectivas metodologías: El 
porcentaje de arena, limo y arcilla se estableció por los coladores y de acuerdo a 
los criterios estándares de clasificación por el tamaño de las partículas (IGAC, 
1995; Brady y Weil, 2002). Después de haber disuelto el suelo en agua (relación 
1:1), se estableció el pH con un potenciómetro (IGAC, 1995; Espinosa y Molina, 
1999; Brady y Weil, 2002). La acidez intercambiable (A.I.) (meq/100gr) se 
estableció con KCI (IGAC, 1995; Espinosa y Molina, 1999; Brady y Weil, 2002). El  
porcentaje de saturación acidez intercambiable (% S.A.I), se determinó por medio 
de la fórmula: % S.A.I. = A.I.*100) / (B.T. + A.I.). El contenido porcentual en carbón 
orgánico (% C.O.) se estableció con el método de Walkley-Black (IGAC, 1995), y 
el contenido de fósforo (P) disponible (ppm) con el método de Bray II (IGAC, 
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1995). La C.I.C. y el contenido de las bases intercambiables (calcio, magnesio, 
potasio y sodio) (meq/100gr) se estableció por medio del método de acetato de 
amonio 1 normal y neutro (IGAC, 1995; Brady y Weil, 2002).  
Con el penetrómetro (Eijkelkamp, Giesbeek, Países Bajos) se determinó la 
resistencia del suelo entre las profundidades 0-20, 20-40, 40-60 y 60-80 cm (R0-
20, R20-40, R40-60 y R60-80 respectivamente) en los mismos 56 y 60 sitios. Para 
cada sitio, se tomó el promedio de las lecturas en los mismos cuatro puntos, en 
cada uno de los 56 nidos activos y en los mismos cuatro puntos en cada uno de 
los 60 sitios seleccionados al azar, en los espacios de uso sin nidos.  
Con el fin de tener una impresión del grado de insolación, y por lo tanto del calor 
que llega a la superficie de los nidos o del suelo en los sitios seleccionados al 
azar, se estableció el porcentaje de la cobertura del dosel directamente encima de 
los nidos o de los sitios con un densiómetro (Robert E. Lemmon Modelo A - 
Forestry Suppliers) (Englund et al., 2000). Este porcentaje por nido o sitio se 
calculó multiplicando el promedio de las lecturas hacia el sur, este, norte y oeste 
por 1.04. Cuando en este capítulo se trata de las muestras de suelo, tanto las 
variables arrojadas por el análisis Q-01 del IGAC, como la resistencia del suelo y 
la cobertura del dosel se incluyeron.  
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4.4. Manejo de los datos  
Primero, se estableció el promedio (+ error estándar) de las diferentes variables 
por presencia/ausencia de los nidos y por espacio de uso. Segundo, se llevaron a 
cabo las pruebas estadísticas para comparar los valores de las diferentes 
variables de las muestras tomadas cerca de los nidos de A. sexdens y de las 
muestras seleccionadas al azar (prueba t o Kolmogorov-Smirnov, dependiendo de 
la distribución de los datos), y luego entre los siete espacios diferentes de uso 
(Kruskal-Wallis). Tercero, se realizó un análisis de correlación con todas las 
variables, por medio del cálculo de los coeficientes de correlación τ de Kendall.  
Cuarto, con las variables independientes o de significado biológico resultantes del 
análisis de correlación, se realizaron los análisis discriminantes (Guisande et al., 
2006), para conocer las variables que más aportaron a la separación de las 
muestras de suelo provenientes de los diferentes sitios (i.e. cerca de los nidos y 
de los sitios seleccionados al azar por un lado, y de los siete espacios de uso por 
aparte, por el otro). Estos análisis discriminantes arrojaron funciones que 
estuvieron relacionadas con estas variables. Cada función asignó un valor a cada 
muestra y al punto promedio (i.e. centroide) de las muestras por espacio de uso. 
Luego, con estos valores se calcularon las coordenadas polares de cada muestra 
y centroide, lo cual permitió visualizar en dos dimensiones (i.e. gráficos polares) la 
distribución de las muestras y los centroides por espacio de uso con respecto a las 
funciones.  
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Quinto, se desarrollaron las regresiones logísticas binomiales y multinomiales que 
reflejaron las relaciones entre las variables significativas, y la presencia o ausencia 
de los nidos, y los siete espacios de uso, respectivamente. Al final, con las 
regresiones binomiales se clasificaron las muestra, calculando de cada muestra 
de suelo la probabilidad de que se la tomó en un espacio de uso donde se 
encontraron nidos (afirmativo cuando ПHormiga es mayor que 0,5). De igual manera, 
los conjuntos de las regresiones multinomiales permitieron clasificar las muestras 
por espacio de uso, calculando para cada una la probabilidad que se la tomó en 
uno de los espacios identificado en este estudio (afirmativo cuando ПEspacio es 
mayor a 0,5). El conjunto de las regresiones multinomiales proveyó una regresión 
para el número total de los espacios menos uno. En este estudio, esto significó 
que no se presentó una regresión para el espacio de uso RP+. La probabilidad de 
que se tomó una muestra de suelo en el espacio RP+ se obtuvo deduciendo del 
valor 1 todas las probabilidades calculadas con las regresiones de los seis otros 
espacios de uso.  
 
4.5. Programas 
Se organizaron los datos, tablas y figuras en MICROSOFT OFFICE EXCEL 2003, y se 
realizaron los análisis estadísticas SPSS 15.0.1 (SPSS Inc., 2006), STATÍSTICA 7 
(StatSoft Inc., 2004) y SIGMAPLOT 10.0 (Systat Software Inc., 2006), de acuerdo 
con los procedimientos en Guisande et al. (2006). 
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5. Resultados 
5.1. Análisis fisicoquímico del suelo 
El porcentaje de la cobertura del dosel, la acidez intercambiable, el porcentaje de 
saturación de la acidez intercambiable, el porcentaje de carbón orgánico y la 
capacidad de intercambio catiónico fueron significativamente más altos en las 
muestras tomadas cerca de los nidos en comparación con las muestras tomadas 
al azar en los espacios de uso sin presencia de nidos. El porcentaje de limo, el pH, 
el contenido de calcio, magnesio y sodio, el porcentaje de bases solubles, el 
contenido de fósforo y la resistencia del suelo a todas las profundidades fueron 
significativamente más bajos en las muestras tomadas cerca de los nidos (tabla 
18). El porcentaje de arena y el contenido de potasio no fueron estadísticamente 
diferentes. Todas las variables fueron significativamente diferentes entre los siete 
tipos de hábitat (tabla 19).  
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Tabla 18: Valores promedios de las diferentes variables (+ e.e.) de las muestras de suelo tomadas 
cerca de los nidos de A. sexdens y de los sitios seleccionados al azar, y los resultados de las 
pruebas estadísticas de comparación. 
 
*t = Prueba paramétrica t de Student; K-S = Prueba no paramétrica Kolmogorov-Smirnov 
Variable 
Nidos de  
A. sexdens 
Error estándar 
Sitios escogidos 
al azar  
Error estándar Transformación Prueba* Z t P 
% Cobertura dosel 90,95 1,18 26,06 5,00 - K-S 3,883 - <0,001 
% Arena 22,19 0,62 20,83 0,54 √x t - -1,682 0,95 
% Limo 38,38 0,81 42,84 1,00 - K-S 2,287 - <0,001 
% Arcilla 39,43 0,96 36,40 1,10 - K-S 1,700 - <0,05 
pH 4,32 0,03 4,67 0,05 1/x2 t - -7,335 <0,001 
A.I. (meq/100gr) 9,59 0,38 6,43 0,37 - t - -5,823 <0,001 
% S.A.I. 84,24 1,80 64,63 2,30 x
3
 t - -8,187 <0,001 
% C.O.  1,20 0,04 1,06 0,04 - K-S 1,612 - <0,05 
C.I.C. (meq/100gr) 22,24 0,73 18,37 0,46 √x t - -4,529 <0,001 
Ca (meq/100gr) 0,97 0,15 2,42 0,23 √x t - 6,675 <0,001 
Mg (meq/100gr) 0,49 0,04 0,59 0,04 1/x t - -2,184 <0,05 
K (meq/100gr) 0,19 0,01 0,18 0,01 √x t - -0,720 0,473 
Na (meq/100gr) 0,05 0,00 0,07 0,01 - K-S 1,420 - <0,05 
B.T. (meq/100gr) 1,51 0,11 3,19 0,24 ln x t - 7,281 <0,001 
% S.B. 7,04 0,53 17,95 1,20 - K-S 7,224 - <0,001 
P (ppm) 1,63 0,39 10,34 3,84 - K-S 1,476 - <0,05 
R0-20 (Pa) 232,21 9,02 328,04 10,46 ln x t - 7,281 <0,001 
R20-40 (Pa) 263,53 9,64 365,78 11,08 √x t - 7,097 <0,001 
R40-60 (Pa) 308,15 9,73 414,01 13,36 √x t - 6,293 <0,001 
R60-80 (Pa) 363,62 12,37 488,80 16,31 √x t - 6,031 <0,001 
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Tabla 19: Valores promedios de las diferentes variables (+ e.e.) para los siete espacios de uso con y sin presencie de nidos de A. sexdens, 
y los resultados de la prueba Kruskal-Wallis por variable.  
 
 
 
 
Espacio de 
uso 
% Cob 
Dosel 
% 
Arena 
% Limo 
% 
Arcilla 
pH 
A.I. 
(meq/ 
100gr) 
% 
S.A.I. 
% C.O. C.I.C. 
Ca 
(meq/ 
100gr) 
Mg 
(meq/ 
100gr) 
K 
(meq/ 
100gr) 
Na 
(meq/ 
100gr) 
B.T. 
(meq/ 
100gr) 
%S.B. 
P 
(ppm) 
R0-20 
(Pa) 
R20-40 
(Pa) 
R40-60 
(Pa) 
R60-80 
(Pa) 
C- 6,21 20,65 47,94 31,42 4,36 5,97 69,15 1,23 16,87 1,70 0,51 0,15 0,08 2,48 14,39 2,03 270,50 366,92 446,33 541,50 
+ e.e. 0,84 0,71 1,19 1,41 0,02 0,61 3,42 0,09 1,01 0,22 0,07 0,01 0,01 0,28 1,12 0,27 17,57 15,41 21,89 20,35 
BM+ 93,63 19,06 46,72 34,50 4,66 7,03 69,54 1,00 16,97 2,29 0,64 0,17 0,07 3,20 18,23 1,00 340,08 350,42 387,50 513,83 
+ e.e. 0,45 0,55 1,10 0,99 0,08 0,49 4,20 0,06 0,81 0,50 0,05 0,01 0,00 0,55 2,55 0,76 19,78 21,37 23,44 42,14 
P- 0,09 19,71 32,19 48,10 4,99 7,74 63,88 0,86 21,31 3,28 0,49 0,21 0,09 3,73 20,54 1,35 377,14 347,99 357,64 387,13 
+ e.e. 0,09 1,13 0,81 1,10 0,13 0,91 5,62 0,08 0,73 0,63 0,08 0,01 0,01 0,65 3,45 0,28 18,33 25,47 24,99 21,79 
S- 6,05 23,96 45,24 30,81 4,66 4,89 56,00 1,18 18,13 2,35 0,73 0,20 0,04 3,32 18,45 37,56 321,17 399,00 468,33 519,50 
+ e.e. 1,05 1,35 1,47 1,47 0,03 0,72 4,28 0,08 0,61 0,22 0,07 0,01 0,01 0,25 1,45 13,64 19,71 24,17 28,13 28,34 
BM+ 93,84 23,15 39,14 37,70 4,18 10,60 90,27 1,29 22,68 0,48 0,42 0,18 0,05 1,12 5,13 1,06 235,05 279,23 319,62 368,41 
+ e.e. 0,48 0,87 0,83 1,09 0,03 0,45 1,06 0,05 0,98 0,09 0,04 0,01 0,00 0,12 0,61 0,19 13,99 15,90 15,74 19,75 
R+ 91,95 17,68 46,28 36,04 4,47 8,19 81,80 1,13 19,16 0,94 0,58 0,19 0,06 1,77 9,64 0,73 241,46 292,71 358,54 395,69 
+ e.e. 2,80 1,13 2,18 2,72 0,02 1,15 3,16 0,08 2,14 0,26 0,09 0,02 0,02 0,31 1,86 0,47 35,81 34,89 25,80 26,27 
RP+ 87,57 22,28 35,58 42,15 4,43 8,84 78,31 1,13 22,54 1,51 0,53 0,21 0,05 1,87 8,47 2,48 226,82 239,22 283,13 350,42 
+ e.e. 2,49 0,97 1,23 1,67 0,03 0,65 3,60 0,06 1,22 0,29 0,08 0,02 0,01 0,17 0,78 0,85 12,28 10,38 11,79 18,34 
H(6, n=116) 88,07 21, 10 67,63 53,30 86,26 37,51 57,28 21,95 35,04 53,70 17,16 13,88 23,90 49,60 67,79 48,96 46,95 42,26 42,86 44,11 
P <0,001 <0,05 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 =0,001 <0,001 <0,001 <0,01 <0,05 =0,01 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 
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Tabla 20: Coeficientes de correlación τ de Kendall. Los valores en letra negrita son significativos (P < 0,05).  
 
Variable % Cob Dosel % Arena % Limo % Arcilla pH A.I. S.A.I. % C.O. C.I.C. Calcio Magnesio Potasio Sodio B.T. % S.B. Fósforo P0-20 P20-40 P40-60 P60-80
% Cob Dosel 1,000
% Arena 0,029 1,000
% Limo 0,063 -0,115 1,000
% Arcilla -0,072 -0,256 -0,630 1,000
pH -0,328 -0,166 -0,002 0,080 1,000
A.I. 0,207 -0,054 -0,416 0,470 -0,314 1,000
S.A.I. 0,314 0,055 -0,228 0,203 -0,493 0,587 1,000
% C.O. 0,096 0,177 0,071 -0,149 -0,310 0,014 0,027 1,000
C.I.C. 0,074 0,021 -0,457 0,440 -0,147 0,425 0,154 0,263 1,000
Calcio -0,319 -0,083 0,085 -0,043 0,485 -0,359 -0,749 -0,031 -0,006 1,000
Magnesio -0,009 -0,127 0,187 -0,065 0,253 -0,219 -0,411 0,103 0,037 0,356 1,000
Potasio -0,077 -0,143 -0,301 0,393 0,115 0,264 -0,054 0,159 0,464 0,163 0,299 1,000
Sodio -0,132 -0,199 -0,082 0,215 0,187 0,039 -0,100 -0,156 -0,079 0,134 0,040 0,093 1,000
B.T. -0,286 -0,140 0,130 -0,056 0,455 -0,309 -0,694 -0,014 -0,017 0,835 0,424 0,196 0,150 1,000
% S.B. -0,340 -0,101 0,223 -0,167 0,526 -0,473 -0,796 -0,129 -0,219 0,736 0,373 0,036 0,173 0,738 1,000
Fósforo -0,003 -0,076 0,153 -0,097 0,252 -0,229 -0,231 -0,088 -0,142 0,196 0,104 -0,052 -0,135 0,170 0,219 1,000
P0-20 -0,210 -0,161 0,035 0,065 0,365 -0,159 -0,222 -0,268 -0,198 0,222 0,080 -0,038 0,189 0,213 0,306 0,133 1,000
P20-40 -0,285 -0,101 0,312 -0,238 0,232 -0,352 -0,350 -0,105 -0,309 0,265 0,106 -0,132 0,081 0,238 0,369 0,137 0,414 1,000
P40-60 -0,212 -0,077 0,396 -0,347 0,140 -0,403 -0,314 -0,051 -0,346 0,187 0,068 -0,210 -0,057 0,185 0,319 0,128 0,268 0,631 1,000
P60-80 -0,136 -0,039 0,351 -0,323 0,111 -0,353 -0,282 -0,035 -0,323 0,177 0,084 -0,200 -0,072 0,192 0,287 0,183 0,189 0,496 0,656 1,000
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5.2. Análisis de correlación 
El análisis de correlación entre todas las variables por medio del τ de Kendall 
(tabla 20) mostró que las variables independientes o de significado biológico o 
práctico particular, fueron: % cobertura del dosel, % arena, % limo, % C.O., pH, P, 
Ca, Mg, K, Na, R0-20, R40-60. Estas 12 variables se las utilizaron en los análisis 
discriminantes. Se seleccionaron el % limo para los análisis (y no % arcilla) porque 
la diferencia entre los espacios con presencia y ausencia de nidos de A. sexdens 
fue más significativa para el % limo. Sin embargo, el % limo se podría reemplazar 
por el % arcilla en la interpretación de los resultados.   
 
5.3. Análisis discriminante para la presencia / ausencia de nidos 
Se encontró una función discriminante que separó las muestras tomadas cerca de 
los nidos de A. sexdens en los espacios BM+, RP+ y R+, de las de los sitos 
seleccionados al azar en los espacios de uso BM-, S-, C- y P- (λ de Wilks = 0,264; 
χ2 de Pearson = 150,353, gl = 4;  P < 0,001). Esta función explicó el 100% de la 
variación en los datos y clasificó el 93,2% de las muestras en la categoría correcta 
(i.e. conjunto de espacios de uso en los cuales están presentes o ausentes los 
nidos de A. sexdens). En orden de importancia, la función tuvo una correlación 
con las siguientes variables: % cobertura del dosel (positiva), R0-20, pH y % limo 
(para todas negativa).  
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5.4. Análisis discriminante para los siete espacios de uso 
Se encontraron 5 funciones discriminantes que separaron las muestras 
provenientes de los siete espacios de uso (0,003 < λ < 0,019; 49,027 < χ2 < 
928,239, 6 < gl < 30; P < 0,001 en todos los casos), las cuales de manera 
inherente suministraron información con respecto a la presencia o ausencia de los 
nidos de A. sexdens. La primera función explicó el 94,8% de la variación en los 
datos. Las cinco funciones en conjunto explicaron el 100% y clasificaron el 88,9% 
de las muestras en el espacio de uso correcto. En orden de importancia, las cinco 
funciones tuvieron mayor correlación absoluta con las siguientes variables 
respectivas: % cobertura del dosel, % limo, pH, fósforo y R0-20.  
Con respecto a las cinco funciones se ubicaron las 116 muestras provenientes de 
cada uno de los siete espacios de uso y sus centroides (figs. 10 y 11, 
respectivamente). Las figuras reflejaron la importancia de la primera función 
discriminante, la cual fue determinada sobre todo por el % de cobertura del dosel, 
en la separación de los espacios de uso de acuerdo con la presencia o ausencia 
de los nidos de A. sexdens. Solo las muestras del espacio BM- estuvieron 
ubicadas cerca de las de los espacios caracterizados por la presencia de los nidos 
(i.e. RP+, R+, BM+). Sin embargo, se destaca que, en promedio, las muestras de 
los espacios RP+ y R+ están ubicadas más cercanas a las de BM+ que las de 
BM- (fig. 11). 
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Figura 10: Gráfico polar de todas las muestras provenientes de los siete espacios de uso con 
respecto a las cinco funciones significativas.  
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Figura 11: Gráfico polar de los centroides las muestras provenientes de los siete espacios de uso 
con respecto a las cinco funciones significativas.  
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5.5. Regresiones logísticas binomiales para la presencia / ausencia de nidos 
Teniendo en cuenta la correlación entre el pH por un lado, y el %C.O., Ca y Mg 
por el otro (tabla 20), se desarrollaron dos regresiones logísticas binomiales que 
separaron de manera significativa las muestras tomadas cerca de los nidos en los 
espacios BM+, RP+ y R+, de las muestras tomadas de los sitios seleccionados al 
azar en los espacios BM-, S-, C- y P-. De las 12 variables principales, identificadas 
por medio del análisis de correlación, la primera (I) regresión logística binomial (χ2 
= 136,866, gl = 10; P < 0,001) involucró al % cobertura del dosel, % limo, % C.O., 
Ca, Mg y R0-20 por su aporte significativo. Esta regresión fue la más precisa 
debido a que clasificó el 95,7% de las 116 muestras de suelo tomadas en este 
estudio en la categoría correcta (i.e. tomada cerca de un nido o de un sitio 
seleccionado al azar). El r2 de Nagelkerke de 0,916 indicó que esta regresión 
explicó el 91,6% de la variación en los datos.  
En la segunda (II) regresión logística binomial (χ2 = 132,553, gl = 4; P < 0,001) las 
variables % C.O., Ca, Mg fueron reemplazadas por el pH, y de esta manera solo 
involucró cuatro variables. Esta regresión explicó el 90,4% de la variación en los 
datos, y clasificó el 93,2% de las muestras en la categoría correcta (i.e. tomada 
cerca de un nido o de un sitio seleccionado al azar). 
Capítulo III: Variables edáficas y Atta sexdens 
 137 
 
 
 
5.6. Regresiones logísticas multinomiales para los siete espacios de uso 
Se desarrollaron dos conjuntos de regresiones logísticas multinomiales que 
separaron de manera significativa las muestras provenientes de los siete espacios 
de uso. Como se mencionó en la metodología, cada conjunto consistió en una 
regresión para seis de los siete espacios de uso. De las 12 variables  edáficas 
principales identificadas por medio del análisis de correlación, el primer conjunto 
significativo de regresiones logísticas multinomiales (χ2 = 406,350, gl = 48; P < 
0,001) incluyó las siguientes, por su aporte significativo en la separación de las 
muestras provenientes de los siete espacios de uso: % cobertura del dosel, % 
arena, % limo, pH, Na, P, R0-20 y R40-60. El conjunto explicó el 99,2% de la 
variación en los datos y clasificó el 94,9% de las muestras en el espacio de uso 
correcto. Como ejemplo, se presenta la regresión III, que describió la relación 
I 
     1 
                -------------------------------------------------------------------------------------- 
ПHormiga =          - ( 8,28 + 0,109*%cobertura del dosel – 0,359*% limo +  
                                             6,28*%C.O. – 2,923*Ca + 5,608*Mg – 0,025*R0-20 ) 
        1 + e 
II 
     1 
                ------------------------------------------------------------------------------------------------- 
ПHormiga =            - ( 56,35 + 0,84*%cobertura del dosel – 0,306*% limo – 9,856*pH –   
                                    0,019*R0-20 ) 
      1 + e 
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entre estas variables y el espacio de uso OC (i.e. chagra sin presencia de nidos de 
A. sexdens). Las constantes y los coeficientes de las regresiones de los 6 
espacios de uso se encuentran en la tabla 21.  
 
 
Tabla 21: Constantes y coeficientes de las regresiones logísticas multinomiales de los 6 primeros 
espacios de uso. 
Coeficiente 
Espacio 
de uso 
Constante 
%Cob Dosel %Arena %Limo pH 
Na 
(meq/ 
100gr) 
P 
(ppm) 
R0-20 
(Pa) 
R40-60 
(Pa) 
C- 292,992 -0,836 -0,620 0,155 -61,756 161,247 -1,892 -0,002 0,017 
BM- -341,183 0,973 -1,364 1,776 39,712 18,992 -0,681 -0,016 0,082 
P- -140,561 -0,551 0,234 -2,103 51,099 27,044 -1,141 -0,008 -0,012 
S- -234,841 -0,252 0,153 1,278 31,370 45,485 0,621 0,072 0,034 
BM+ 234,240 0,839 -0,092 1,653 -84,730 17,173 -2,716 -0,028 0,005 
R+ -132,485 0,540 -2,211 1,663 8,033 1,597 -1,706 -0,063 0,112 
RP+ - - - - - - - - - 
  
 
III 
                                                     Z C-  
                                                                    e 
            ------------------------------------------------------------------------------------------- 
ПEspacio C- =                 Z C-       Z BM-        Z P-          Z S-        Z BM+        Z R+ 
                 1 + e         + e             + e            + e         + e              + e 
 
En el cual Z C- = 292,992 - 0,836*%cobertura del dosel - 0,620*%arena + 0,155*% limo –  
                              1,756*pH + 161,247*Na – 1,892*P – 0,002*P020 + 0,017*R40-60 
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La segunda regresión logística multinomial significativa (χ2 = 368,268, gl = 18;  P < 
0,001) incluyó únicamente las variables de la cobertura del dosel, el porcentaje de 
limo y el pH, por su aporte significativo en la separación de las muestras 
provenientes de los siete espacios de uso. El conjunto explicó el 98% de la 
variación en los datos y clasificó el 86,3% de las muestras en el espacio correcto.  
 
Como ejemplo, se presenta la regresión IV que describió la relación entre estas 
variables y el espacio de uso de chagra sin presencia de nidos de A. sexdens (C-). 
Las constantes y los coeficientes de las regresiones de los seis primeros espacios 
de uso se encuentran en la tabla 22. 
 
 
 
 
 
IV 
                                                Z C-  
                                                            e 
           -------------------------------------------------------------------------- 
ПEspacio C- =             Z C-       Z BM-      Z P-         Z S-       Z BM+       Z R+ 
           1 + e         + e             + e          + e         + e            + e 
 
En el cual Z C- = 1905,995 – 3,485*%cobertura del dosel + 4,981*limo – 450,380*pH                        
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Tabla 22: Constantes y coeficientes de las regresiones logísticas multinomiales de los 6 espacios 
de uso. 
Coeficiente 
Espacio de uso Constante 
%CobDosel %Limo pH 
C- 1905,995 -3,485 4,981 -450,380 
BM- -78,408 0,245 0,626 6,385 
P- -493,909 -5,224 1,012 109,155 
S- -623,684 -2,701 8,402 77,171 
BM+ 73,625 0,201 0,351 -24,406 
R+ -26,504 0,079 0,621 -1,795 
RP+ - - - - 
  
 
5.7. Relación variables edáficas, establecimiento y densidad de nidos 
El patrón general en las densidades de los nidos de A. sexdens en los años 1992, 
1999 y 2006, en los tres espacios fue BM+<R+<RP+. Solo en el año 2008, este 
patrón fue diferente: BM+<RP+<R+ (tabla 5A-D). Analizando las 12 variables 
edáficas principales identificadas por medio del análisis de correlación, en relación 
con una tendencia en la cual por lo menos BM+ tuvo la menor densidad de nidos, 
se destaca los niveles de las siguientes variables encontrados en los espacios R+ 
y RP+ en comparación con estos niveles en el espacio BM+ (tabla 23): 
 % más bajo de cobertura del dosel  
 pH más alto  
 % más bajo de carbón orgánico 
 Mayor contenido de calcio 
 Mayor contenido de magnesio 
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 Mayor contenido de potasio 
 
Por otro lado, entre 1992 y 2008 los nidos se establecieron sobre todo en BM+, en 
comparación con R+ y RP+. En BM+ los niveles de estas mismas variables fueron 
contrarios:  
 % más alto de cobertura del dosel  
 pH más bajo  
 % más alto carbón orgánico 
 Menor contenido de calcio 
 Menor contenido de magnesio 
 Menor contenido de potasio  
 
Tabla 23: Valores promedios (+ e.e.) de las 12 variables principales por espacio de uso con 
presencia de nidos de A. sexdens. 
Espacio 
de uso 
%Cob 
Dosel 
% Arena % Limo pH % C.O. 
Ca 
(meq/ 
100gr) 
Mg 
(meq/ 
100gr) 
K 
(meq/ 
100gr) 
Na 
(meq/ 
100gr) 
P 
(ppm) 
P 0-20 
(Pa) 
P 40-60 
(Pa) 
BM+ 93,84 23,15 39,14 4,18 1,29 0,48 0,42 0,18 0,05 1,06 235,05 319,62 
+ e.e. 0,48 0,87 0,83 0,03 0,05 0,09 0,04 0,01 0,00 0,19 13,99 15,74 
R+ 91,95 17,68 46,28 4,47 1,13 0,94 0,58 0,19 0,06 0,73 241,46 358,54 
+ e.e. 2,80 1,13 2,18 0,02 0,08 0,26 0,09 0,02 0,02 0,47 35,81 25,80 
RP+ 87,57 22,28 35,58 4,43 1,13 1,51 0,53 0,21 0,05 2,48 226,82 283,13 
+ e.e. 2,49 0,97 1,23 0,03 0,06 0,29 0,08 0,02 0,01 0,85 12,28 11,79 
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6. Discusión 
Los resultados de este capítulo mostraron la relación íntima entre algunas 
variables edáficas y la presencia de nidos de A. sexdens. Con el uso de solo 
cuatro variables edáficas (i.e. % cobertura del dosel, % limo, pH y R0-20) se 
desarrolló una regresión logística binomial que asignó el 93,2% de las 116 
muestras a la categoría correcta (i.e. tomada cerca de un nido o de un sitio 
seleccionado al azar). Con el uso de solo tres factores (i.e. % cobertura del dosel, 
% limo y pH), se desarrolló una regresión logística multinomial que asignó el 
86,3% de las muestras al espacio de uso correcto. Por consiguiente, se aceptó la 
primera hipótesis de este capítulo que contempló la existencia de variables 
edáficas correlacionadas con la presencia de nidos de A. sexdens.  
A pesar de la ausencia de información al respecto, las variables fisicoquímicas 
edáficas pueden haber cambiado desde el establecimiento de los nidos por 
causas naturales o antrópicas. Si fuera el caso, las condiciones edáficas 
observadas en este estudio no fueron las encontradas por las 56 reinas 
fundadoras. Sin embargo, se encontró una homogeneidad bastante grande en 
todos los valores de las variables por grupo de espacios caracterizados por la 
presencia o ausencia de nidos (tabla 18), y por espacio de uso (tabla 19) (i.e. 
promedio de los errores estándares de los valores de las variables < 10%). Esto 
puede indicar que estos supuestos cambios edáficos han resultado en condiciones 
edáficas comparables en cada uno de los diferentes sitios muestreados por 
espacio de uso, y en cada grupo de espacios caracterizados por la presencia o 
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ausencia de nidos. Se considera que esto es poco probable por la historia única 
de cada sitio, la cual resultaría más bien en una heterogeneidad en los valores de 
las variables. En adición y en comparación con las muestras tomadas en los sitios 
escogidos al azar, en las muestras tomadas cerca de los nidos varios de los 
valores de las cuatro variables principales asociadas con la presencia de los nidos 
de A. sexdens estuvieron precisamente de acuerdo a las expectativas creadas por 
otros estudios, por lo menos en términos del pH bajo, contenido bajo de bases  
(en relación con el pH) y la estructura del suelo (creada por la baja resistencia y 
por el porcentaje bajo de limo). Por lo previo se argumenta de nuevo que se 
analizaron condiciones edáficas comparables con las encontradas por las reinas 
fundadoras.   
El porcentaje de la cobertura del dosel fue la variable más prominente en todos los 
análisis para separar las muestras de suelo provenientes de los diferentes 
espacios. Estuvo relacionado en forma positiva con la presencia de los nidos de A. 
sexdens. Poca o ninguna cobertura del dosel encima y en los alrededores de los 
nidos puede significar una falta de forraje para las hormigas arrieras. Esto sería 
desastroso para el funcionamiento del nido, debido a que representa el abono 
para el hongo cultivado. Por otro lado, el micro-clima en un sitio expuesto a la 
insolación es diferente que en un sitio que tiene alguna cobertura por dosel 
(Fetcher et al., 1985), independiente si consiste de especies aprovechadas por las 
hormigas arrieras. En días soleados las temperaturas edáficas y aéreas son más 
altas en los sitios expuestos y la humedad edáfica es más baja (Fetcher et al., 
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1985). Ambas variables pueden afectar la temperatura y la humedad relativa del 
aire en las cámaras donde las hormigas arrieras cultivan el hongo simbiótico. 
Teniendo en cuenta que este hongo es muy sensible a los cambios de la 
temperatura (Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 1986; Roces y 
Kleineidam, 2000; Bollazzi y Roces, 2002; Moser, 2006) y de la humedad relativa 
(Roces y Kleineidam, 2000; Bollazzi y Roces, 2010a, 2010b), se considera posible 
que el micro-clima en un sitio con poca o ninguna cobertura del dosel perjudique a 
un nido edáfico de A. sexdens. Sobre la importancia relativa del efecto de la falta 
de forrajeo y del micro-clima en los sitios con poca cobertura del dosel se 
profundizó en el capítulo IV. 
A pesar de que los espacios BM- y BM+ no fueron diferentes en el porcentaje de 
la cobertura del dosel, los gráficos polares mostraron que BM+ estuvo ubicado 
relativamente más cerca de R+ y RP+, los cuales tuvieron mucho menos 
cobertura. Esto comprobó la importancia de las variables edáficas asociadas con 
las otras funciones (i.e. % limo, pH, fósforo y R0-20) en la separación de estos dos 
espacios que a primera vista parecieron comparables. También indicó que estas 
variables juegan un papel importante en determinar la presencia de los nidos de A. 
sexdens. En concordancia con los otros espacios sin los nidos en este estudio (i.e. 
P-, S-, C-), los valores de las variables % de limo, pH, fósforo y R0-20 también 
fueron más altos en BM- que en BM+.  
El porcentaje de limo (o de arcilla) y la resistencia del suelo entre 0 y 20 cm, como 
variables correlacionados, tuvieron una relación negativa con la presencia de los 
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nidos de A. sexdens. En general, un porcentaje de limo más bajo lleva a una 
resistencia del suelo más baja y puede crear una estructura edáfica más 
adecuada para la excavación por parte de la reina fundadora o para el drenaje. De 
hecho, es probable que el vuelo de las reinas coincida con las primeras lluvias de 
la época de lluvias para que ellas encuentren suelos más suaves (Eidmann, 1932, 
1935b; Delabie et al., 2002; Araújo et al., 2003). Se propone que los suelos de los 
espacios de uso sin presencia de nidos son demasiado duros para que la reina 
excave la primera cámara o tienen un drenaje inadecuado; condición a la cual se 
ha atribuido la ausencia de Atta en otros lugares (Lewis, 1975; Wetterer et al., 
1998). 
La acidez mostró una correlación negativa con la presencia de nidos de A. 
sexdens. Autuori (1946 en Zanetti, 2007) también mencionó que “las hormigas 
arrieras [del género Atta] escogen suelos pobres en calcio para fundar sus 
colonias porque “donde hay un exceso de calcio la elevación del pH del suelo se 
vuelve desventajoso para el hongo. Por consiguiente, Atta evita las regiones ricas 
en calcio. En el Brasil, la mayoría de las regiones es pobre en calcio, lo que facilita 
la colonización por las hormigas”. En particular, el hongo cultivado por las 
hormigas arrieras es muy sensible a la acidez del suelo (Powell y Stradling, 1986; 
Bento et al., 1991; Boaretto et al., 1999; Loeck et al., 2004). Es probable que sea 
así porque un pH bajo limita el crecimiento de micro-organismos (Brady y Weil, 
2002; Araújo et al., 2003) que puedan representar una amenaza para el hongo 
simbiótico (Bento et al., 1991; Fowler, 1992; Currie et al., 1999a, 1999b; Bot et al., 
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2002). Se considera que el pH es muy importante para las especies del género 
Atta, cuyas reinas colocan el hongo directamente sobre el suelo cuando empiezan 
a establecer el nido. Esta observación contrasta con las reinas de las especies Ac. 
octospinosus, Mycocepurus smithii y Mycetophylax conformis por ejemplo, 
quienes utilizan una raíz para suspender el hongo (Fernández-Marín et al., 2003, 
2004, 2005; Klingenberg et al., 2007).  
Cuando se relacionaron las densidades de nidos en los espacios BM+, RP+ y R+ 
con los valores de las variables edáficas que estuvieron correlacionadas con la 
presencia de nidos de A. sexdens (i.e. % cobertura del dosel, % limo, R0-20 y pH), 
no apareció ningún patrón coherente. Por ejemplo, el % de cobertura del dosel 
alto y el pH bajo estuvieron relacionados con la presencia de los nidos, mientras 
que un % de cobertura del dosel más bajo y un pH más alto se encontraron en el 
espacio de uso R+, el cual tuvo la mayor densidad de nidos. Con respecto al % 
limo y R0-20, los valores para BM+ estuvieron en medio de los de R+ y RP+. Por 
lo previo, se rechazó la segunda hipótesis de este capítulo que propuso que los 
valores de los factores correlacionados con la presencia de nidos también se 
correlacionan con la densidad de éstos. Es posible que todos los valores de las 
variables fisicoquímicas en BM+, R+ y RP+ estuvieran dentro el rango que  
permitió el establecimiento de los nidos en primer lugar. Luego, otros factores 
ambientales también pueden haber ejercido un efecto sobre los nidos: enemigos 
naturales, la vegetación, el micro-clima, entre otros. Al final, el conjunto de todos 
los factores ambientales determina las densidades de los nidos.  
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7. Conclusión 
Es la primer vez que otras variables fuera de la estructura, el pH y la fertilidad del 
suelo son medidas y puestas en relación con algún aspecto demográfico de Atta 
sexdens. Se concluye que todas las variables fisicoquímicas del suelo y sus 
respectivos valores, que se encontraron en una asociación más estrecha con la 
presencia de los nidos de A. sexdens, tenían una explicación biológica, sobre todo 
con respecto a su posible papel en los primeros pasos del establecimiento del nido 
por parte de la reina fundadora.  
Por lo tanto, se propone la hipótesis del suelo adecuado para explicar patrones 
demográficos de los nidos de las hormigas arrieras, en forma complementaria a la 
hipótesis del forrajeo apetecible como teoría sustentada (Farji-Brener, 2001). 
Mientras la hipótesis del forrajeo apetecible se aplica al funcionamiento y el 
desarrollo de los nidos, la hipótesis del suelo adecuado se aplica sobre todo a las 
primeras etapas del establecimiento de los nidos antes de que se encuentre 
cualquiera dependencia de la vegetación circundante (Stahel y Geijskes, 1940; 
Moser, 1967a; Weber, 1966; Hölldobler y Wilson, 1996; Nickele, 2008).  
Cuando en alguna área los valores de las variables involucradas resultan en un 
suelo inadecuado para el establecimiento del nido de A. sexdens, la reina 
fundadora falla en el esfuerzo de cultivar el hongo y cuidar la cría. Ella morirá, y no 
resultará ningún nido. Esto se reflejará por una ausencia de nidos en esta área.  
Suelos susceptibles a inundaciones frecuentes o duraderas, con un drenaje 
excesivo (Rockwood, 1973; Lapointe et al., 1998) o con un contenido demasiado 
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alto de arena (Eidmann, 1935b) no permiten la construcción o el desarrollo 
adecuado del nido. La hipótesis del suelo adecuado involucra, por lo menos para 
A. sexdens, las siguientes variables fisicoquímicas edáficas adicionales, con sus 
respectivos valores: El porcentaje de la cobertura del dosel como indicador del 
calor que llega al nido debe estar alrededor del 90%, el porcentaje de limo y la 
resistencia entre 0 y 20 cm como indicadores de la textura del suelo, deben estar 
alrededor de 38% y 230Pa, respectivamente, y el pH del suelo como indicador de 
la presencia de micro-organismos nocivos, debe estar cerca de 4,3.  
Las regresiones presentadas en este capítulo no se validaron con muestras 
tomadas en otras partes de la orilla colombiana del río Amazonas, con el fin de 
afinarlas como modelos predicativos para la presencia de los nidos de A. sexdens 
con base en las pocas variables involucradas. Sin embargo, la homogeneidad 
encontrada de los valores de las variables de las muestras tomadas en los 
diferentes espacios de uso estudiados pareció indicar que las regresiones tienen 
incidencia.  
Considerando que otras especies de hormigas arrieras pueden tener otros 
requisitos edáficos (e.g. Rockwood, 1973; Navarro y Jaffe, 1985; Fowler y Claver, 
1991; Klingenberg et al., 2007), se recomienda que se lleve a cabo estudios como 
el presente con el fin de definirlos. Variables edáficas adicionales, como por 
ejemplo la capacidad de filtración de agua o niveles de humedad, también pueden 
ser relevantes para el funcionamiento de los nidos de A. sexdens y ser incluidas 
en la hipótesis del suelo adecuado. Sin embargo, teniendo en cuenta la 
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información concordante encontrada en la literatura (ej. Perfecto y Vandermeer, 
1993; Moutinho et al., 2003; Cortés-Pérez y León-Sicard, 2003), se está 
convencida de que esta hipótesis, basada en las cuatro variables, representa una 
teoría verídica para explicar la presencia de los nidos de A. sexdens por general 
también en otras regiones geográficas. 
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CAPÍTULO IV 
 
LA DISTRIBUCIÓN DE LOS NIDOS DE LA HORMIGA ARRIERA (A. 
sexdens) EN RELACIÓN CON EL MICRO-CLIMA EN UN ESPACIO 
INTERVENIDO EN LA ORILLA COLOMBIANA DEL RÍO 
AMAZONAS. 
 
 
 
“Schon Belt (1874) hat die Auffassung vertreten, daß der Pilz ,,besondere 
Verhältnisse der Wärme un Feuchtigkeit verlangt, um sein üppiges Wachstum zu 
entfalten,,” 
(Eidmann, 1935b) 
 
“Die Ergebnisse sind erstaunlich einheitlich, obwohl si an verscheidenen Nestern, 
zu verschiedenen Zeiten und in verschiedener Tiefe gewonnen wurden; die 
Temperatur in den Pilzkammern beträgt + 25º [...]. Demnach kann wohl behauptet 
werden, daß die Temperatur un Luftfeuchtigkeit in den Pilzkammer konstant ist 
und von den Ameisen konstant erhalten wird. Die Pilzkammern sind demnach 
Thermohygrostaten, wie sie in der Natur kaum leistungsfähiger anderwärts 
vorkommen dürften.” 
(Eidmann, 1935b)
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1. Introducción 
Los nidos de la hormiga arriera están distribuidos de manera heterogénea en 
diferentes tipos de hábitat (Jonkman, 1977; Galvis et al., 1977; Jaffe y Vilela, 1989; 
Etter y Botero, 1990; Wetterer, 1995; Lapointe et al., 1998; Schoereder, 1998; 
Montoya et al., 2006; Viegas et al., 2006; Klingenberg et al., 2007). En los 
capítulos previos se ha tratado del efecto que la vegetación y el suelo pueden 
tener sobre esta distribución. Otro factor que puede afectar la demografía de estas 
hormigas es el micro-clima en el lugar del nido, porque de éste depende 
directamente el desarrollo del hongo Leucoagaricus gongylophorus cultivado 
(Weber, 1966; Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 1986; Cazin et al., 
1989; Roces y Kleineidam, 2000; Mueller et al., 2001; Bollazzi y Roces, 2002; 
Moser, 2006). Este micro-clima a su vez, depende en gran parte de la vegetación 
circundante y puede diferenciarse mucho entre sitios cercanos (Fetcher et al., 
1985).   
La importancia del micro-clima para el vuelo de las reinas de los géneros Atta y 
Acromyrmex es clara. La temperatura aérea debe alcanzar ciertos valores para 
que las reinas puedan volar, y también influyen la intensidad de la luz solar y el 
viento (Delabie et al., 2002). Es posible que el vuelo ocurra precisamente al 
comienzo de la época de las lluvias, no solo con el fin de asegurar un suelo fácil 
de excavar, sino también con una humedad relativa adecuada en la primera 
cámara, en la cual se cultiva el hongo (Eidmann, 1932, 1935b; Geijskes, 1953; 
Navarro y Jaffe, 1985; Delabie et al., 2002). Aunque todavía no es claro cómo y 
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bajo cuales criterios las reinas seleccionan el lugar donde van a establecer el nido, 
variables edáficas como la radiación solar, el color, la temperatura o la percepción 
química pueden jugar un papel importante como indicadores del micro-clima en el 
lugar (Brian et al., 1966; Cherrett, 1968a; Fowler et al., 1983; Vasconcelos, 1990; 
Forys et al., 2002 en Vasconcelos et al., 2006; Vasconcelos et al., 2006).  
La temperatura en las cámaras del nido es una variable micro-climática crucial 
para el crecimiento adecuado del hongo y parece limitar la distribución geográfica 
de la hormiga arriera en el continente americano (Farji-Brener y Ruggiero, 1994; 
Schoereder, 1998; Farji-Brener, 2000). Temperaturas mayores a los 30˚C pueden 
causar daños mortales al hongo (Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 
1986; Cazin et al., 1989). A. sexdens mantiene una temperatura precisa de 25 + 
0,4°C en las cámaras de los hongos por medio de los mecanismos de ventilación 
(Eidmann, 1936). En respuesta a un gradiente de temperatura experimental de 
10˚C a 37˚C, Ac. heyeri ubicó el hongo y la cría precisamente en los sitios con las 
temperaturas entre 20 y 25˚C (Bollazzi y Roces, 2002), que son las más 
adecuadas para su crecimiento (Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 
1986; Cazin et al., 1989; Roces y Kleineidam, 2000; Moser, 2006).  
El hecho que esta reubicación de los hongos y de la cría en las cámaras de 
acuerdo a las temperaturas también se ha documentado en el campo (Navarro y 
Jaffe, 1985; Lapointe et al., 1998; Moser, 2006) muestra que la luz solar 
definitivamente afecta la temperatura y posiblemente también otras variables 
micro-climáticas en las cámaras subterráneas del nido. Esto también es 
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confirmado por la observación que en una cámara de un nido de A. cephalotes, 
las hormigas construyeron una capa de pedacitos de hojas secas de 10-14 cm de 
grosor encima del hongo, al parecer como protección del calor causado por el sol 
(Stahel y Geijskes, 1939, 1940b). 
Probablemente con el fin de asegurar las temperaturas adecuadas en las cámaras 
del nido, los nidos de A. cephalotes, A. capiguara y A. colombica requieren cierto 
grado de luz solar (i.e. calor) encima y por lo tanto eliminan toda la vegetación 
encima del nido (Stahel y Geijskes, 1941 en Jaffe y Vilela, 1989; Weber, 1972 en 
Jaffe y Vilela, 1989; Vasconcelos, 1988; Garrettson et al., 1998; Hull-Sanders y 
Howard, 2003; Meyer, 2008). Puesto que A. cephalotes se encuentra sobre todo 
en bosque maduro (Gonçalves, 1967; Vasconcelos y Cherrett, 1995; Corrêa et al., 
2005), la alta cobertura del dosel en este hábitat puede ser un factor que limita su 
distribución (Jaffe y Vilela, 1989). Esto también se sustenta por las densidades 
mayores de nidos de esta especie encontradas en la selva lluviosa perturbada por 
chagras en comparación con la selva no perturbada (Jaffe y Vilela, 1989). Al 
contrario, A. sexdens, que también se encuentra con frecuencia en bosque 
maduro, no limpia el área del nido de la vegetación (Gonçalves, 1967). Por 
consiguiente, esta especie parece requerir condiciones micro-climáticas 
diferentes, lo cual confirma que existen diferencias en la ecología de las diferentes 
especies de hormiga arriera (Fowler et al., 1989; Fowler y Claver, 1991). 
La humedad relativa en las cámaras del nido también es importante para el 
crecimiento del hongo y por lo tanto para el desarrollo del nido. En respuesta a 
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cuatro opciones experimentales de humedad relativa (33%, 75%, 84% y 98%), A. 
sexdens colocó los hongos y la cría en los sitios más húmedos, probablemente 
para prevenir su deshidratación (Roces y Kleineidam, 2000). La humedad relativa 
en las cámaras de un nido de A. sexdens en el campo siempre fue mayor al 90% 
(Stahel y Geijskes, 1940a). La mortalidad elevada de nidos incipientes de A. 
laevigata observada en una época de poca precipitación puede indicar la 
susceptibilidad de éstos a una humedad relativa baja en comparación con nidos 
de mayor edad (Hernández et al., 1999). De igual manera, un cambio climático en 
el desierto Sonora, que resultó en un suelo más seco, pareció haber causado la 
muerte de muchos nidos adultos de A. texana y limitado el establecimiento de 
nidos nuevos durante los últimos diez años (Mintzer, 2010). Las densidades de los 
nidos de A. colombica fueron significativamente más bajas en las tierras bajas de 
Guanacaste (Costa Rica), donde se presenta una época seca prolongada, en 
comparación con las de las tierras altas donde no se presenta tal época 
(Rockwood, 1973). Las densidades de A. cephalotes fueron comparables entre las 
dos zonas lo cual, según el autor, indica que la sequía no afecta tanto a ésta 
especie. Sin embargo, también se ha observado que la distribución de A. 
cephalotes está limitada a las zonas húmedas (Stahel y Geijskes, 1939, 1940; 
Gonçalves, 1967), puesto que no excava los túneles profundos hasta el agua 
subterránea como al parecer lo hace A. sexdens (Stahel y Geijskes, 1939, 1940a; 
Moser, 2006) para sobrevivir las épocas secas.  
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La regulación micro-climática en el nido es una tarea compleja para las hormigas, 
puesto que al mejorar una variable en respuesta a algún cambio, se puede afectar 
otra, y tal vez de manera negativa (Frouz, 1996; Roces y Kleineidam, 2000; 
Kleineidam y Roces, 2000; Bollazzi y Roces, 2010a). Las variables micro-
climáticas no solo están relacionadas entre si, sino que también están en relación 
reciproca con la vegetación y el suelo circundante (Hubbell et al., 1984; Fetcher et 
al., 1985; Howard, 1987; Wirth et al., 1997; Sánchez y Urcuqui, 2006). De tal 
modo, las hormigas están en búsqueda permanente de un equilibrio micro-
climático adecuado para el hongo y la cría en las cámaras del nido (Kleineidam y 
Tautz, 1996; Lapointe et al., 1998; Roces y Kleineidam, 2000; Kleineidam y Roces, 
2000; Bollazzi y Roces, 2007).  
El micro-clima en el lugar del nido puede cambiar por los cambios climáticos por 
estación, por causa natural (ej. por un árbol caído) o antrópica (ej. por la tala de un 
bosque) (Fetcher et al., 1985). En casos extremos estos cambios pueden causar 
condiciones adversas para el hongo y la cría en el nido, a las cuales las hormigas 
no se pueden adaptar (Hernández et al., 1999, Mintzer, 2010). Sin embargo, hasta 
el momento no existen estudios llevados a cabo en el campo que muestren el 
efecto de un cambio micro-climático sobre un nido de Atta o Acromyrmex (Meyer, 
2008).   
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2. Objetivo 
Los objetivos de este capítulo, fueron (1) evaluar el impacto de la tala completa de 
la vegetación original sobre las temperaturas locales del suelo y del aire, y sobre 
la humedad del suelo en el lugar del nido, como variables determinantes del 
micro-clima en el nido y (2) conocer cómo estos cambios micro-climáticos afectan 
los nidos de Atta sexdens.  
 
3. Hipótesis 
Para el desarrollo de este capítulo, se plantearon las siguientes hipótesis: 
1. La tala completa de la vegetación original afecta las temperaturas del suelo 
y del aire, y la humedad del suelo en el sitio del nido.  
2. Ciertas condiciones micro-climáticas afectan al nido de A. sexdens, y 
pueden causar su muerte.  
3. Existe un nivel de cobertura mínima del dosel que debe tener un nido de A. 
sexdens, para garantizar un micro-clima adecuado, independiente de si 
esta cobertura consiste o no de vegetación apetecible para esta hormiga.  
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4. Metodología 
4.1. Área de estudio  
Este estudio se lo llevó a cabo en la finca Versalles (3°49‟51,2”S 70°14‟26,9”W) 
ubicada en la orilla colombiana del río Amazonas (mapas 1, 2).  
 
4.2. Selección de los nidos 
En noviembre del  2007, se talaron en la finca decenas de hectáreas de rastrojo 
en sucesión de desarrollo de cerca de 15 años de edad. Antes de la tala, se 
identificaron 20 nidos que tuvieron por lo menos 5 años de edad al comienzo del 
experimento. Diez de estos estuvieron ubicados a por lo menos 30 m del borde en 
el rastrojo aledaño a las hectáreas taladas. Ellos mantuvieron la cobertura del 
dosel encima y en los alrededores. Diez nidos, ubicados a distancias de por lo 
menos 100 m del borde del rastrojo aledaño, quedaron totalmente expuestos al sol 
por la tala. En ubicaciones azares en la zona talada, se mantuvieron agrupaciones 
de por lo menos 10 individuos maduros de la palma de bacaba (Oenocarpus minor 
Mart.) o agrupaciones de rastrojo de menos de 15 m2 de varias especies de 
árboles y arbustos que no fueron talados. 
 
4.3. Entrevistas 
Durante las entrevistas con los residentes, mencionados en el capítulo II, se 
hicieron preguntas específicas sobre lo que sucede con los nidos que quedan sin 
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cobertura del dosel y expuestos al sol después de la tala del bosque o rastrojo 
para hacer una chagra, como situación comparable a la del establecimiento de un 
potrero, a pesar de la menor escala espacial.   
 
4.4. Cobertura del dosel 
Para extrapolar hacia el grado de luz que llegó a los 20 nidos antes y después de 
la tala de la vegetación, se estableció en octubre 2007 y en febrero 2008, 
respectivamente, el porcentaje de la cobertura del dosel en el nido y en puntos a 
15 m hacia el norte, este, sur y oeste con un densiómetro esférico (Englund et al., 
2000) tal como se describió en la metodología del capítulo II. Donde posible, se 
tomaron las medidas con respecto al nido activo.  
 
4.5. Temperatura 
En un día soleado en el mes de febrero 2008, se midió la temperatura de los cinco 
nidos inactivos y de los cinco reubicados, medición que se realizó durante 12 
horas entre las 6:30 a.m. y las 5:30 p.m. Teniendo en cuenta la ubicación general 
de las cámaras de hongo más superficiales (i.e. 15 - 25 cm), se estableció la 
temperatura del suelo a 25 cm de profundidad, a cerca de un metro de distancia 
del limite del nido (fig. 12: a) y del suelo de los montículos del nido (fig. 12: b), con 
cuatro termómetros análogos “Weksler 2” Dial Size Bi-Metal”. Con un termómetro 
análogo “Maxima-Minima” de mercurio se estableció la temperatura del aire 
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directamente encima de los montículos (fig. 12: c). De esta forma, se obtuvo por 
nido y por hora un total de cinco medidas.  
 
Figura 12: Ubicación de los termómetros para medir la temperatura del suelo (a y b) y del aire (c).  
 
4.6. Humedad del suelo 
Para determinar el contenido de agua de la capa edáfica entre 20 y 25 cm de 
profundidad y a un metro de distancia de los cinco nidos inactivos y de los cinco 
reubicados después de la tala de la vegetación, en la posición que tuvieron antes 
de la tala, en febrero 2008 se tomó una muestra de suelo en cada posición de los  
termómetros “a” (fig. 12), con cilindros metálicos de 100 cm3 que se introdujeron al 
suelo con un martillo. Se sellaron los cilindros con las muestras con cinta de 
enmascarar, se les marcaron y el mismo día se llevaron al laboratorio de suelos 
del Instituto Amazónico de Investigaciones Científicas – SINCHI en Leticia, 
Amazonas, donde inmediatamente se pesaron las muestras de suelo sin cilindro, 
con una balanza digital de precisión. Después se les secaron exponiendolos al 
aire abierto en mismo laboratorio durante dos semanas para proceder luego a 
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pesarlos de nuevo. Con estos datos se calculó el contenido del agua de cada 
muestra de suelo por medio de la siguiente fórmula: Contenido de agua = (gr 
suelo húmedo – gr suelo seco) / gr suelo seco = gr agua / gr suelo seco.  
 
4.7. Manejo de los datos 
Cada medición de la cobertura del dosel con el densiómetro esférico se multiplicó 
por 1.04 para establecer el valor por ciento. Las mediciones tomadas en el nido 
antes y después de la tala formaron un grupo (denominado “nido”), y las tomadas 
en cada uno de cuatro puntos formaron otro cuatro grupos (denominados “norte”, 
“este”, “sur” “oeste”) para establecer cinco porcentajes promedio de cobertura del 
dosel (+ error estándar) por nido.  
Para comparar la cobertura del dosel en los nidos antes y después de la tala de la 
vegetación, se llevaron a cabo  pruebas no paramétricas de Wilcoxon para valores 
relacionados.  
Con respecto a la temperatura, se estableció el promedio (+ error estándar) de 
todas las medidas por hora para elaborar las respectivas figuras. Se compararon 
todas las medidas originales establecidas por hora entre los nidos inactivos y 
reubicados en los puntos a, b y c con pruebas no-paramétricas de Kolmogorov-
Smirnov.  
Con respecto a la humedad del suelo, se estableció el promedio (+ error estándar) 
de todos los valores de la humedad de las muestras tomadas cerca a los nidos 
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reubicados e inactivos y se elaboró la respectiva figura. Después de aplicar raíz 
cuadrada a estos valores, se aplicó la prueba t de Student para comparar entre las 
muestras tomadas cerca a los nidos reubicados e inactivos.  
 
4.8. Programas 
Se organizaron los datos, tablas y figuras en MICROSOFT OFFICE EXCEL 2003 y se 
llevaron a cabo las pruebas estadísticas en SPSS 15.0.1 (SPSS Inc., 2006) de 
acuerdo con los procedimientos descritos en Guisande et al. (2006).  
  
5. Resultados 
5.1. Observaciones y entrevistas 
Al culminar el año de seguimiento, los 10 nidos que estuvieron ubicados en el 
rastrojo aledaño a la zona talada y que mantuvieron la cobertura del dosel del 
rastrojo, se mantuvieron normalmente durante el año. O sea, ellos no mostraron 
ningún cambio en morfología o ubicación. Desde este momento, estos nidos se 
denominan “nidos no expuestos”. La primera actividad de las hormigas de los diez 
nidos que quedaron expuestos al sol, fue depositar tierra húmeda encima del nido. 
A tres a cuatro semanas después de la tala cesó la deposición de la tierra, y al 
parecer los nidos se quedaron inactivos. Solo en el caso de cinco nidos que 
tuvieron cobertura de algún dosel a 5, 16, 18, 22 y 45 m de distancia, empezaron 
a aparecer nuevos montículos de tierra por debajo de esta cobertura a cuatro a 
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seis semanas después de la tala. Después de otras cuatro semanas, estos 
montículos se compararon en tamaño con los del nido original, y se asumió que se 
reubicaron. Desde este momento, estos cinco nidos se denominan “nidos 
reubicados”. Los cinco nidos que quedaron totalmente expuestos al sol, ubicados 
a más que 50 m de alguna cobertura del dosel, no volvieron a mostrar actividad 
alguna durante el año de seguimiento. Desde este momento, se denominan estos 
nidos como “nidos expuestos”.  
Las agrupaciones de vegetación que crearon la cobertura del dosel bajo la cual se 
trasladaron los cinco nidos consistieron de especies vegetales así como la bacaba 
(Oenocarpus bacaba Mart.), el zapote (Matisia cordata Bonpl.), el cedro (Cedrela 
odorata L.) y algunas hierbas bajas. Según los residentes, A. sexdens corta las 
hojas de ninguna de estas especies para el abono del hongo cultivado. De hecho, 
nunca observamos que las hormigas cortaron las hojas y ninguno de las especies 
tuvo frutos durante el experimento. 
Las entrevistas con los residentes de la comunidad de Palmeras y San Martín de 
Amacayacu confirmaron de manera unánima que el fenómeno de la reubicación 
del nido se presenta de manera igual en las chagras. En este espacio de uso, 
ellos también observaron que unas semanas después de talar la chagra, los nidos 
que quedaron expuestos al sol se reubicaron hacia el borde de esta chagra debajo 
de la cobertura del rastrojo o bosque maduro. 
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5.2. Cobertura del dosel 
A pesar de que no taló la vegetación encima de los nidos, en los diez nidos no 
expuestos (i.e. ubicados en el rastrojo aledaño a la zona talada), el porcentaje 
promedio de la cobertura del dosel se redujo significativamente después de la tala 
(Z = -3,861; P < 0,001; fig. 13). A 15 m de distancia hacia el sur, este, norte y 
oeste, este la cobertura también se disminuyó (Z = -2,465, -4,217, -3,986 y -2,777 
respectivamente; P < 0,05 en todos los casos; fig. 13). 
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Figura 13: Porcentaje promedio de la cobertura del dosel (+ e.e.) en los diez nidos no expuestos, y 
a 15 m de distancia de cada uno hacia el norte, este, sur y oeste; antes y después de la tala de la 
vegetación (octubre 2007 y febrero 2008, respectivamente).  
 
En el caso de los cinco nidos expuestos (i.e. las que estuvieron ubicados y 
quedaron inactivos a más que 50 m de alguna cobertura del dosel después de la 
tala de la vegetación), la diferencia entre el porcentaje promedio de la cobertura 
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del dosel antes y después de la tala fue significativa tanto para el nido (Z = -3,930; 
P < 0,001; fig 14), como para los sitios a 15 m de distancia hacia el norte, este, sur 
y oeste de cada nido (Z = -3,927, -3,922, -3,930 y -3,925; P < 0,001 en todos los 
casos; fig. 14). Mientras que el porcentaje promedio mínimo fue 85,18% antes de 
la tala, el porcentaje promedio máximo después solamente alcanzó el 3,9%.  
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Figura 14: Porcentaje promedio de la cobertura del dosel (+ e.e.) en los cinco nidos inactivos y a 
15 m de distancia de cada uno hacia el norte, este, sur y oeste; antes y después de la tala de la 
vegetación (octubre 2007 y febrero 2008, respectivamente). 
 
En el caso de los cinco nidos reubicados (i.e. los que quedaron expuestos al sol y 
luego se reubicaron a la cobertura de alguna vegetación cercana), el porcentaje 
promedio de la cobertura del dosel en el nido en el sitio de reubicación (i.e. 
67,97%) fue significativamente menor que en el sitio original (i.e. 90,84%) (Z = -
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3,300; P < 0,001; fig. 15), pero siempre mucho mayor que la cobertura del dosel a 
15 m, donde el valor máximo de 16,29% se alcanzó en el punto del norte (fig. 15). 
En los puntos hacia el norte, este, sur y oeste del nido, las diferencias entre la 
cobertura antes y después de la tala de la vegetación fueron significativas (Z = -
3,883, -3,921, -3,922 y -3921 respectivamente; P < 0,001 en todos los casos; fig. 
15). 
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Figura 15: Porcentaje promedio de la cobertura del dosel (+ e.e.) en los cinco nidos reubicados y a 
15 m de distancia hacia el norte, este, sur y oeste; antes y después de la tala de la vegetación 
(octubre 2007 y febrero 2008, respectivamente). 
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5.3. Temperatura  
En cada hora, entre las 6:30 a.m. y las 5:30 p.m., la temperatura del suelo a 25 cm 
de profundidad y aproximadamente a un metro de distancia de los montículos de 
los nidos expuestos, fue significativamente más alta que la de los nidos 
reubicados (Z entre 1,581 y 2,846; P < 0,05 en todos los casos; fig. 16). La 
temperatura promedio mínima del suelo a un metro de los nidos expuestos 
(25,03°C), fue similar a la temperatura promedio máxima del suelo a un metro de 
distancia de los montículos de los nidos reubicados (25,30°C), mientras que la 
temperatura promedio máxima del suelo a un metro de los nidos expuestos 
alcanzó los 27,67°C.  
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Figura 16: Temperatura promedio (+ e.e.) por hora, de los primeros 25 cm del suelo a 
aproximadamente un metro de distancia de los montículos de los nidos expuestos y los reubicados 
(febrero 2008).  
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Entre las 6:30 a.m. y las 5:30 p.m. la temperatura promedio a 25 cm de 
profundidad en los montículos de los nidos expuestos, fue significativamente más 
alta que la de los nidos reubicados (Z entre 1,581 y 2,688; P < 0,05; fig. 17). La 
temperatura promedio máxima de los montículos de los nidos expuestos alcanzó 
los 27,98°C a las 5:30 p.m. y continuó subiendo, mientras que la temperatura 
máxima de los nidos reubicados solo  alcanzó los 24,83°C a las 2:30 p.m. 
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Figura 17: Temperatura promedio (+ e.e.) por hora, del suelo de los montículos de los nidos 
expuestos y  los reubicados (febrero 2008).  
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Desde las 7:30 a.m. hasta las 4:30 p.m., la temperatura promedio del aire encima 
de los nidos expuestos fue significativamente más alta que encima de los nidos 
reubicados (Z entre 1,565 y 2,236; P < 0,05 en todos los casos; fig. 18). Mientras 
que la temperatura promedio del aire encima de los nidos expuestos alcanzó 
38,6°C a las 10:30 a.m. y 12:30 a.m., encima de los nidos reubicados solo alcanzó 
los 29,3°C  a las 9:30 a.m., lo cual representó una diferencia de casi 10°C.  
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Figura 18: Temperatura promedio del aire (+ e.e.) por hora, encima de los nidos expuestos y los 
reubicados (febrero 2008).  
 
5.4. Humedad del suelo 
La humedad de la capa edáfica entre 20 y 25 cm de profundidad (gr agua/gr 
suelo), a cerca de un metro de distancia de los cinco nidos expuestos (31,9 + 
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0,9%), fue significativamente menor en comparación con los nidos reubicados 
(40,8 + 1,47%) (t = -4,915; P < 0,001). 
 
6. Discusión 
Los resultados de este estudio mostraron que la cobertura del dosel fue menor en 
los nidos expuestos al sol por la tala de la vegetación, en comparación con los 
nidos que mantuvieron la cobertura del rastrojo o con los que se reubicaron hacia 
otro sitio con cobertura. Como consecuencia de la poca cobertura del dosel, en 
días soleados las temperaturas promedio de los montículos, del suelo cercano y 
del aire encima de los cinco nidos inactivos expuestos fueron más altas en 
comparación con los cinco nidos reubicados no expuestos. Considerando los altos 
niveles de significado de las pruebas de comparación de temperatura, es posible 
que estas diferencias también se presenten en los días menos soleados o en 
general. 
En los nidos expuestos, las temperaturas promedio de los montículos y del suelo 
cercano alcanzaron valores de varios grados por encima de 25˚C, la cual es la 
temperatura máxima documentada para un desarrollo adecuado del hongo 
(Eidmann, 1936; Quinlan y Cherrett, 1978; Powell y Stradling, 1986; Cazin et al., 
1989; Roces y Kleineidam, 2000). La temperatura del aire encima del nido, el cual 
es el primero en entrar al nido cuando se lleva a cabo la ventilación necesaria, 
superó esta temperatura en más de 13˚C. Es posible que esta ventilación sea aún 
más necesaria para los nidos expuestos, teniendo en cuenta el aumento en 
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consumo de oxigeno por parte de las hormigas en temperaturas altas (Hebling-
Beraldo y Mendes, 1982; Hebling et al., 1992). A pesar de que el aire caliente que 
entra al nido se enfría relativamente en el camino por los túneles subterráneos 
antes de llegar a las cámaras donde se encuentra el hongo (Kleineidam y Roces, 
2000), es posible que aún se mantengan temperaturas lo suficientemente altas 
para causar un calentamiento en las cámaras, lo cual también afecta la humedad 
relativa (Kleineidam y Roces, 2000). De hecho, se piensa que éste es el fenómeno 
que induce a las hormigas a reubicar el hongo y la cría en cámaras más profundas 
(Navarro y Jaffe, 1985; Lapointe et al., 1998; Moser, 2006). 
La humedad del suelo fue menor cerca a los nidos expuestos, en comparación 
con los nidos reubicados. La humedad del suelo puede afectar la humedad 
relativa del aire adentro del nido, lo cual es una variable importante para el 
desarrollo adecuado del hongo y la cría (Kleineidam y Roces, 2000), y ha 
determinado densidades de nidos de Atta en otras regiones también (Hernández 
et al., 1999; Mintzer, 2010). Con estos resultados, se confirma la primera hipótesis 
de este capítulo, que estipuló que la tala completa de la vegetación original afecta 
las temperaturas del suelo y del aire, y la humedad del suelo en el sitio del nido.  
Las hormigas arrieras del género Atta pueden atravesar distancias mayores a los 
200 metros para llegar a la vegetación aprovechable (Eidmann, 1932; Cherrett, 
1968b; Hölldobler y Wilson, 1996; Roschard y Roces, 2002; Cortés-Pérez y León-
Sicard, 2003). La distancia aproximada entre los nidos expuestos y el rastrojo 
aledaño a la extensión talada fue de máximo 100 m, lo cual indica que las 
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hormigas de todos los nidos expuestos tuvieron igual acceso a este rastrojo para 
encontrar forrajeo. Por lo tanto, se considera que la falta de forrajeo apetecible 
encima y en los alrededores inmediatos de los diez nidos expuestos no fue la 
causa principal de su inactividad o reubicación. Evidencia adicional para este 
argumento se proveyó por el hecho que las agrupaciones de bacaba (Oenocarpus 
minor Mart.) y las agrupaciones de vegetación rastrojera (mayormente zapote 
Matisia cordata Bonpl. y cedro Cedrela odorata L.), hacia las cuales se reubicaron 
cinco nidos, tampoco consistieron de forrajeo adecuado; efectivamente nunca 
observamos las hormigas cortar las hojas de esta vegetación. Entonces, la 
reubicación no representó ninguna ventaja para estos nidos en términos de 
disponibilidad de forrajeo.  
El hecho de que los cinco nidos reubicados quedaran activos durante el año de 
monitoreo, mostró que las hormigas de estos nidos tuvieron suficiente acceso a 
fuentes de forrajeo, a las cuales también tuvieron acceso desde su ubicación 
original, ya que se reubicaron a sitios a menos de 50 m de distancia. Por lo tanto, 
las variables micro-climáticas, y no la disponibilidad de forrajeo, fueron el agente 
causal de la inactivación y la reubicación de los nidos. Se aceptó la segunda 
hipótesis de este estudio que estipuló que ciertas condiciones micro-climáticas 
afectan al nido de A. sexdens, y causan su inactividad, agregando la posibilidad 
de reubicación si se encuentra alguna cobertura relativamente cercana. En este 
estudio, ninguna reubicación ocurrió sobre una distancia mayor a los 50 metros. 
Sin embargo, no se encontró evidencia para excluir la posibilidad que los nidos se 
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pueden reubicar sobre distancias mayores, así como se documentó para A. 
colombica (Wirth et al., 2003).  
A pesar de algunos registros incidentales de reubicación del nido al presentarse 
disturbios físicos severos (Autuori, 1941; Gonçalves, 1945; Wilson, 1971 en 
Rockwood, 1973; Haines, com. pers. en Rockwood, 1973; H. Herz, com. pers. en 
Farji-Brener e Illes, 2000), hasta el momento se ha asumido que este evento no es 
común y puede llegar a matar el nido (Rockwood, 1973). Los resultados de este 
estudio indicaron que en los espacios de uso de bosque maduro o rastrojo, donde 
se pueden presentar cambios frecuentes y significativos en la cobertura vegetal 
por causa natural o antropica (ej. tala para el establecimiento de una chagra, un 
potrero o construcciones), la reubicación de nidos parece más común de lo que se 
ha pensado.  
Los cinco nidos que se reubicaron exitosamente hacia un sitio no expuesto 
tuvieron una cobertura promedio de 67,97%, la cual fue mucho mayor que la 
cobertura encontrada en los alrededores o en los sitios expuestos, en los cuales 
se inactivaron o desde donde se reubicaron. Además, fue mucho más baja que la 
cobertura que los nidos tuvieron antes de la tala, pero al parecer fue lo suficiente 
para mantener los cinco nidos. Este resultado permitió aceptar la sexta hipótesis 
de este capítulo que propuso que para un adecuado funcionamiento, un nido de A. 
sexdens requiere una cobertura mínima, la cual se estimó entre 65 y 70%. En 
adición, se propone que para A. sexdens no existe una cobertura máxima como 
parece existir para A. cephalotes, A. colombica y A. capiguara (ej. Jaffe y Vilela, 
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1989; Farji-Brener e Illes, 2000; Hull-Sanders y Howard, 2003; Stahel y Geijskes, 
1941 en Jaffe y Vilela, 1989; Weber, 1969a en Jaffe y Vilela, 1989; Vasconcelos, 
1988; Garrettson et al., 1998).  
Los resultados de este capítulo no solo indicaron que las temperaturas altas del 
suelo y del aire, y la humedad baja del suelo, fueron las razones por las cuales se 
inactivaron o reubicaron los diez nidos de A. sexdens que quedaron expuestos al 
sol después de la tala de la vegetación. También aportaron una explicación por la 
ausencia de los nidos en los espacios de uso de chagra, potrero y solar (capítulo 
I), y por qué el porcentaje de la cobertura del dosel estuvo positivamente 
correlacionado con la presencia de los nidos (capítulos II y III). Si el micro-clima 
edáfico generado por la falta de cobertura del dosel en la época de las lluvias tuvo 
consecuencias dramáticas para los nidos establecidos desde hace por lo menos 5 
años, entonces este micro-clima en espacios con poca cobertura del dosel es aún 
menos adecuado para los nidos incipientes, y en particular en la época seca. En 
estos nidos, las primeras cámaras que contienen el hongo se encuentran a poca 
profundidad y solo tienen algunos túneles cortos por los cuales se realiza la 
ventilación (Eidmann, 1932, 1935b; Stahel y Geijskes, 1940a; Autuori, 1941; 
Moser, 1967b; Fowler et al., 1983; Hölldobler y Wilson, 1996; Araújo et al., 2003), 
y aún no cuentan con las hormigas trabajadoras indicadas para llevar a cabo las 
actividades de excavación hacia una mayor profundidad (Autuori, 1941) para 
salvaguardar el hongo.  
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7. Conclusión 
Los depredadores naturales (Link et al., 1998; Rao, 2000; Meyer, 2008), y las 
características fisicoquímicas de la vegetación (ej. Farji-Brener e Illes, 2000; Farji-
Brener, 2001; Urbas, 2004; Urbas et al., 2007; Meyer, 2008) y del suelo (Bento et 
al., 1991; Perfecto and Vandermeer, 1993; Diehl-Fleig and Rocha, 1998; capítulo 
III), afectan la demografía de algunas especies de hormiga arriera. Los resultados 
de este estudio indicaron que también el micro-clima juega un papel importante en 
la regulación de la distribución de los nidos de Atta sexdens. La combinación de 
temperaturas altas del aire y del suelo, y una humedad baja del suelo, en los sitios 
expuestos pareció estimular que las colonias buscarán sitios más favorables. Las 
colonias que no encontraron tal sitio, independientemente si éste consistió de 
vegetación apetecible, se murieron.  
En este estudio y el de Vasconcelos (1990), la tala de la vegetación resultó en la 
disminución de los nidos de A. sexdens como herbivoro dominante y ingeniero de 
ecosistemas (Farji-Brener e Illes, 2000; Wirth et al., 2007). Esto puede tener 
implicaciones para la vegetación y el suelo en el área por lo que la presencia de 
esta hormiga causa modificaciones edáficas sustanciales (Alvarado et al., 1981; 
Perfecto y Vandermeer, 1993), mejora la penetrabilidad del suelo (Moutinho et al., 
2003) y enriquece los nutrientes edáficos por la cosecha continua de vegetación 
(Haines, 1978; Moutinho et al., 2003). Estas y otras actividades, como por ejemplo 
la acumulación de semillas, pueden afectar la composición vegetal cerca de los 
nidos (ej. Garrettson et al., 1998).   
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Considerando las diferencias en la ecología y etología de las especies de hormiga 
arriera y en las estructuras de los nidos (Eidmann, 1932, 1935a, 1935b; Stahel y 
Geijskes, 1939; Gonçalves, 1945; Fowler, 1976; Jonkman, 1977, 1980a, 1980b; 
Navarro y Jaffe, 1985; Fowler y Claver, 1991; Farji-Brener, 2000; Klingenberg et 
al., 2007), se supone que para cada especie existen otros límites para las 
variables micro-climáticas en el lugar donde esté ubicado el nido (Farji-Brener, 
2000). Se recomienda llevar a cabo estudios que determinen si el micro-clima 
también juega un papel tan importante para la demografía de otras especies de 
hormiga arriera, y que establezcan la condición micro-climática local indicada para 
ellas.  
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SÍNTESIS 
 
“Scientists like simple, elegant solutions to problems,  
but rainforests just do not work that way”.  
(Turner, 2004). 
 
Desde mucho más antes de la prueba especifica de la hipótesis del forrajeo 
apetecible (Farji-Brener, 2001), que pretende explicar los patrones demográficos 
de Atta y Acromyrmex, otros autores también aportaron datos para la construcción 
de la teoría en la cual se basa. En los años ´80, se descubrió que en comparación 
con el bosque maduro, en vegetación segundaria se encuentra una densidad 
relativamente más alta de plantas pioneras cuyas hojas contienen menos 
componentes químicos y son más nutritivas (Coley, 1983; Coley et al., 1985; 
Turner, 2004). Al parecer, estas hojas son más apetecidas por la hormiga arriera 
(Blanton y Ewel, 1985; Berish, 1986; Nichols-Orians, 1991a, 1991b). Como 
consecuencia, en vegetación segundaria se encuentra relativamente más forrajeo 
apetecible en un área más pequeña, y por lo tanto la capacidad de carga para 
nidos (i.e. densidad que puede mantener) de esta vegetación es más alta (Farji-
Brener, 2001). 
Se ha dado bastante énfasis en la hipótesis del forrajeo apetecible, y las 
evidencias al favor se han acumulado (Peñaloza y Ferji-Brener, 2003; Urbas, 
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2004; Urbas et al., 2007; Wirth et al., 2007; Meyer et al., 2009). Sobre todo por los 
aportes de estos últimos autores se considera la hipótesis teóricamente aceptable 
en este momento. Sin embargo, la hipótesis no incluye los demás factores 
ambientales y los autores tienden a aplicarla de manera generalizada para todas 
las especies de hormiga arriera. Teniendo en cuenta las dependencias mutuas 
entre todos los factores ambientales, se destaca la importancia de tener en mente 
el concepto integral de la ecología de las diferentes especies de Atta y 
Acromyrmex, como seres que viven en relación intima con todos estos factores, y 
llevar este concepto a la práctica con el fin de poder interpretar las observaciones 
de manera adecuada. Además, se debe tener claro que la ecología y etología 
puede diferenciar entre las especies de Atta y Acromyrmex (Navarro y Jaffe, 1985; 
Fowler et al., 1989; Fowler y Claver, 1991), por lo que se debe tener cuidado al 
generalizar conclusiones con respecto a una espacie hacia otras. 
En adición a estos dos puntos, se argumenta que la hipótesis del forrajeo 
apetecible solo alcanza su potencia explicativa biológica cuando se comparen, con 
una metodología fundamentada (Schoereder, 1998), las densidades de nidos 
entre áreas que son comparables en todos los demás factores ambientales aparte 
de la vegetación (e.g. Meyer, 2008). Sin embargo, esto no parece ser el caso en 
los estudios más citados a favor de esta hipótesis (e.g. Jaffe y Vilela, 1989; 
Vasconcelos y Cherrett, 1995), en los cuales se compararon las densidades 
constituidas por muy escasos nidos en ambientes geográficamente distantes y 
diversos en términos de suelo, clima, historia de uso del suelo, entre otros.  
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Se mostró que la variación en las densidades de Atta y Acromyrmex en los tipos 
de hábitat en diferentes estados de sucesión es tan grande (tablas 2-4) que la 
hipótesis del forrajeo apetecible no provee una explicación para este patrón (o 
mejor: la falta de un patrón). Al parecer, los otros factores ambientales que la 
vegetación también juegan un papel importante, así como varios autores han 
argumentado (e.g. Fowler et al., 1983; Fowler, 1987; Perfecto y Vandermeer, 
1993; Vasconcelos y Cherrett, 1995; Vasconcelos et al., 2006). Sin embargo, 
hasta este momento muy pocos investigadores han pretendido elucidar el efecto 
de estos factores (e.g. Bento et al., 1991; Diehl-Fleig y Rocha, 1998; Boaretto et 
al., 1999; Araújo et al., 2003). En conclusión, se consideró la hipótesis del forrajeo 
apetecible como una buena base a partir de la cual seguir investigaciones que 
incluyan tanto la condición del suelo como del micro-clima.  
Con este estudio se comprobó en efectivo que la distribución de los nidos de A. 
sexdens en los siete tipos de hábitat en la tierra firme de la orilla colombiana del 
río Amazonas no solo tuvo como causa las características de la vegetación 
circundante según las expectativas de la hipótesis del forrajeo apetecible. Se lo 
hizo de manera indirecta por comprobar que las densidades más altos de los 
nidos en los espacios de uso en la actualidad caracterizados por vegetación 
segundaria (i.e. R+ y RP+) no pudieron haber sido causado por esta vegetación, 
por lo que casi todos ya existían antes de la intervención antrópica (capítulo I). No 
hubo evidencia que, con la ampliación del espacio de uso intervenido en entre 
1999 y 2008, se aumentaron también el número o la densidad de los nidos. En vez 
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de encontrar un aumento, en todos los espacios de uso identificados las 
densidades se redujeron con por lo menos 30% entre 1992 y 2008 (capítulo I). La 
mayoría de los nidos recién establecidos se encontraron en BM+, y en sitios no 
caracterizados por una apertura (capítulo II). En casi todos los casos, se 
determinó que la cobertura del dosel en los nidos fue más alta que en los sitios 
escogidos al azar (capítulo II). En términos de abundancia y riqueza y en 
comparación con BM+, R+ y RP+, la composición vegetal en BM- también 
consistió de un porcentaje aparentemente adecuado de especies apetecibles para 
sustentar nidos de A. sexdens (capítulo II). 
Se obtuvieron indicaciones que algunas variables fisicoquímicas del suelo y del 
micro-clima también jugaron un papel importante en la distribución de los nidos de 
A. sexdens en el área de estudio. Se determinó que el porcentaje de limo, el pH y 
la resistencia del suelo entre 0 y 20 cm estuvieron negativamente correlacionados 
con la presencia de estos nidos, y cada correlación tuvo una explicación 
sustentada (capítulo III). Independiente de lo apetecible la vegetación que creó la 
cobertura del dosel, se encontró una correlación positiva entre el porcentaje de 
esta cobertura y la presencia de los nidos (capítulos II, III y IV). Se mostró que las 
temperaturas altas del suelo y del aire encima del suelo, y la humedad baja del 
suelo, como consecuencia de la falta de la cobertura, pueden inducir el trabajoso y 
riesgoso traslado del nido hacia un sitio que, según este estudio, posee una 
cobertura vegetal promedio de por lo menos 65% (capítulo IV).  
Síntesis 
 180 
De estos resultados son claras la dependencia entre todos los factores 
involucrados y la importancia de tenerlos todos en cuenta cuando se pretende 
explicar algún patrón demográfico. La presencia de alguna cobertura del dosel, 
como resultado de la condición edáfica, significa la presencia de alguna 
vegetación. Ésta, independiente de lo apetecible para las hormigas, ayuda a 
mantener un micro-clima local, que a su vez y de manera directa o indirecta (i.e. 
afectando el suelo) influye en el micro-clima en las cámaras del nido donde las 
hormigas cultivan el hongo. La resistencia del suelo y el porcentaje de limo como 
tal juegan un papel en la determinación del micro-clima en el nido. También, crean 
cierta estructura del suelo que determina la facilidad de la excavación del nido, y 
cual afecta el éxito de la reina fundadora en establecer el nido. El pH del suelo no 
se relaciona con el micro-clima y probablemente juega un papel en mantener 
bajas densidades de micro-organismos patógenos que pueden representar una 
amenaza para el hongo (Bento et al., 1991; Currie et al., 1999a, 1999b; Bot et al., 
2002; Brady y Weil, 2002).  
Por lo tanto, en la hipótesis del suelo adecuado que se propone, y que 
complementa la hipótesis del forrajeo apetecible (Farji-Brener, 2001), aparte de 
algunas variables edáficas (i.e. el porcentaje de limo, la resistencia del suelo entre 
0 y 20 cm, y pH) están inherentemente considerados una característica de la 
vegetación (i.e. el porcentaje de la cobertura del dosel) y el micro-clima local y de 
las cámaras del nido (como resultado de la temperatura del suelo y del aire, y de 
la humedad del suelo). La hipótesis del suelo adecuado aplica sobre todo a los 
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primeros meses del desarrollo del nido, antes de que las hormigas obreras salen 
afuera y empiezan a cortar la vegetación. Sin embargo, cuando algunas de las 
variables involucradas alcanzan valores extremos, o causan ciertas condiciones 
extremas, se ha observado que también los nidos adultos pueden verse afectados 
y obligados a morir o emprender un traslado riesgoso.  
A pesar de que la hipótesis del suelo adecuado en este estudio logró dar un paso 
significativo en la explicación del patrón demográfico de A. sexdens en el área de 
estudio, aún no incluye todas las variables edáficas que con probabilidad afectan 
estos patrones demográficos en otros áreas geográficas y de otras especies de 
hormiga arriera. Se recomienda que se lleve a cabo estudios de campo similares 
al presente en otras áreas. También, estudios que analizan el éxito de 
establecimiento del nido por parte de la reina fundadora bajo diferentes 
condiciones experimentales del suelo, como pretendieron Bento et al. (1991) y 
Araújo et al. (2003) por ejemplo, pueden arrojar resultados importantes.  
En el área de estudio, no se encontraron indicaciones que la presión ejercida por 
los enemigos naturales fue diferente entre los espacios de uso. Sin embargo, en 
otras areas es posible que, en adición a los factores mencionados, también los 
enemigos naturales afecten la demografía de Atta o Acromyrmex (Rao, 2000).  
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ANEXO 1 
 
Lista de fuentes consultadas en Internet utilizadas para la identificación de las 
muestras vegetales. 
 http://www.sinchi.org.co/herbariov/genera_indice.php 
 http://fm1.fieldmuseum.org/vrrc/index.php?language=br&PHPSESSID=d38e
003562e1d7efcf3b0e8932499014 
 http://www.bores.org/ 
 http://apps.kew.org/herbcat/navigator.do 
 http://www.efloras.org/object_page.aspx?object_id=12778&flora_id=201 
 http://www.tropicos.org/NameSearch.aspx 
 http://mobot.mobot.org/W3T/Search/peru.html 
 http://mobot.mobot.org/W3T/Search/meso.html 
 http://siit.conabio.gob.mx/pls/itisca/next?v_tsn=20815&p_ifx=&p_lang=es 
 http://www.conabio.gob.mx/remib/doctos/checklist/55-12.html 
 http://www.ecofog.gf/Mariwenn/photos/index.html 
 http://fm2.fieldmuseum.org/plantguides/results.asp?lang=esp&pagenum=23
4 
 http://www.mncn.csic.es/colecciones.htm 
 http://www.humboldt.org.co/humboldt/mostrarpagina.php?codpage=200008 
 http://botany.si.edu/index.htm 
 http://www.botanicus.org/NameSearch.aspx 
 http://www.biovirtual.unal.edu.co/diccionario/consultar.html 
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ANEXO 2 
 
Lista (en orden descendiente) de las especies más abundantes que constituyeron 
el 75% de la abundancia total en BM-. Continuación página siguiente. 
Familia Genero Especie
Característica de 
crecimiento
Parte 
aprovechable 
por A. sexdens 1BM- 2BM- 3BM- 4BM- 5BM- N promedio
desviación 
estándar
error 
estándar
abundancia 
relativa
abundancia 
relativa 
acumulada
1 VIOLACEAE Rinorea lindeniana Pionera 7 4 13 29 27 80 16,0 11,45 5,12 9,13 9,13
2 ARECACEAE Astrocaryum murumuru Bosque maduro 9 3 9 3 9 33 6,6 3,29 1,47 3,77 12,90
3 MYRISTICACEAE Iryanthera ulei Bosque maduro Hoja 9 1 6 0 4 20 4,0 3,67 1,64 2,28 15,18
4 LECYTHIDACEAE Eschweilera sp.1 Bosque maduro Hoja 8 4 1 1 5 19 3,8 2,95 1,32 2,17 17,35
5 MYRTACEAE Indeterminado - ? 9 5 2 1 2 19 3,8 3,27 1,46 2,17 19,52
6 MORACEAE Perebea angustifolia Bosque maduro Fruto 10 0 0 0 8 18 3,6 4,98 2,23 2,05 21,58
7 ARECACEAE Phytelephas macrocarpa Bosque maduro Hoja, fruto 0 6 2 6 3 17 3,4 2,61 1,17 1,94 23,52
8 STERCULIACEAE Theobroma subincanum Bosque maduro Hoja 9 1 1 0 5 16 3,2 3,77 1,69 1,83 25,34
9 EUPHORBIACEAE Hyeronima alchorneoides Todos ambientes Hoja 5 1 0 0 5 11 2,2 2,59 1,16 1,26 26,60
10 MELIACEAE Guarea pterorhachis Todos ambientes 1 5 1 3 1 11 2,2 1,79 0,80 1,26 27,85
11 LECYTHIDACEAE Eschweilera albiflora Bosque maduro Hoja 3 1 1 0 5 10 2,0 2,00 0,89 1,14 29,00
12 MORACEAE Naucleopsis ulei Bosque maduro 2 0 3 4 1 10 2,0 1,58 0,71 1,14 30,14
13 EUPHORBIACEAE Nealchornea yapurensis Pionera 4 2 1 2 0 9 1,8 1,48 0,66 1,03 31,16
14 MELASTOMATACEAE Indeterminado - Pionera 3 2 0 0 4 9 1,8 1,79 0,80 1,03 32,19
15 MYRISTICACEAE Virola sp.2 Bosque maduro Hoja 7 0 1 0 1 9 1,8 2,95 1,32 1,03 33,22
16 ARALIACEAE Dendropanax arboreus Bosque maduro 1 0 1 4 2 8 1,6 1,52 0,68 0,91 34,13
17 BURSERACEAE Protium nodulosum Bosque maduro 0 3 0 1 4 8 1,6 1,82 0,81 0,91 35,05
18 CLUSIACEAE Chrysochlamys colombiana Bosque maduro 2 1 2 2 1 8 1,6 0,55 0,24 0,91 35,96
19 FABACEAE (Mimosoideae) Calliandra trinervia Bosque maduro 5 0 3 0 0 8 1,6 2,30 1,03 0,91 36,87
20 MYRISTICACEAE Otoba glycycarpa Bosque maduro Hoja 4 0 1 0 3 8 1,6 1,82 0,81 0,91 37,79
21 ARECACEAE Attalea sp.1 Bosque maduro Hoja 0 0 0 7 0 7 1,4 3,13 1,40 0,80 38,58
22 ARECACEAE Iriartea deltoidea Bosque maduro Fruto 1 3 1 1 1 7 1,4 0,89 0,40 0,80 39,38
23 FABACEAE (Mimosoideae) Inga stipularis Pionera 0 0 0 0 7 7 1,4 3,13 1,40 0,80 40,18
24 LAURACEAE Ocotea aciphylla Bosque maduro Hoja 2 0 0 0 5 7 1,4 2,19 0,98 0,80 40,98
25 LECYTHIDACEAE Eschweilera sp.2 Bosque maduro Hoja 2 0 0 2 3 7 1,4 1,34 0,60 0,80 41,78
26 OLACACEAE Minquartia guianensis Bosque maduro 0 1 0 5 1 7 1,4 2,07 0,93 0,80 42,58
27 SAPINDACEAE Matayba macrolepis Bosque maduro Hoja 5 0 0 0 2 7 1,4 2,19 0,98 0,80 43,38
28 ANNONACEAE Indeterminado - - 3 0 1 1 1 6 1,2 1,10 0,49 0,68 44,06
29 EUPHORBIACEAE Alchornea latifolia Pionera Hoja 0 4 1 0 1 6 1,2 1,64 0,73 0,68 44,75
30 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.1 ? 2 1 2 0 1 6 1,2 0,84 0,37 0,68 45,43
31 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.8 ? 1 2 0 0 3 6 1,2 1,30 0,58 0,68 46,12
32 FABACEAE (Papilionoideae) Swartzia brachyrhachis Bosque maduro 0 0 1 3 2 6 1,2 1,30 0,58 0,68 46,80
33 FLACOURTIACEAE Casearia javitensis Pionera 4 0 0 2 0 6 1,2 1,79 0,80 0,68 47,49
34 MELIACEAE Guarea sp.1 ? 1 1 1 3 0 6 1,2 1,10 0,49 0,68 48,17
35 MORACEAE Perebea humilis Bosque maduro Hoja 0 0 0 6 0 6 1,2 2,68 1,20 0,68 48,86
36 MYRISTICACEAE Otoba parvifolia Bosque maduro Hoja 0 0 0 4 2 6 1,2 1,79 0,80 0,68 49,54
37 SAPOTACEAE Sarcaulus brasilensis Bosque maduro 3 1 0 0 2 6 1,2 1,30 0,58 0,68 50,23
38 ULMACEAE Ampelocera edentula Bosque maduro 0 0 1 2 3 6 1,2 1,30 0,58 0,68 50,91
39 APOCYNACEAE Aspidosperma rigidum Bosque maduro 2 0 0 3 0 5 1,0 1,41 0,63 0,57 51,48
40 APOCYNACEAE Aspidosperma sp.1 Bosque maduro 3 0 0 1 1 5 1,0 1,22 0,55 0,57 52,05
41 ARACEAE Dieffenbachia humilis ? 1 1 1 1 1 5 1,0 0,00 0,00 0,57 52,63
42 ARECACEAE Indeterminado - - 1 2 1 0 1 5 1,0 0,71 0,32 0,57 53,20
43 CYCLANTHACEAE Cyclanthus bipartitus Pionera 1 0 1 2 1 5 1,0 0,71 0,32 0,57 53,77
44 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.4 ? 0 2 3 0 0 5 1,0 1,41 0,63 0,57 54,34
45 FLACOURTIACEAE Ryania speciosa Bosque maduro 0 0 0 2 3 5 1,0 1,41 0,63 0,57 54,91
46 MELIACEAE Guarea kunthiana Todos ambientes 0 2 2 1 0 5 1,0 1,00 0,45 0,57 55,48
47 RUBIACEAE Coussarea brevicaulis Bosque maduro 0 0 2 1 2 5 1,0 1,00 0,45 0,57 56,05
48 VIOLACEAE Leonia glycycarpa Bosque maduro 0 0 0 1 4 5 1,0 1,73 0,77 0,57 56,62
49 ANNONACEAE Duguetia quitarensis Bosque maduro 4 0 0 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,46 57,08
50 ARECACEAE Euterpe precatoria Todos ambientes Hoja, fruto 1 0 1 1 1 4 0,8 0,45 0,20 0,46 57,53
51 BOMBACACEAE Quararibea spatulata Bosque maduro 2 0 2 0 0 4 0,8 1,10 0,49 0,46 57,99
52 BURSERACEAE Protium sagotianum Bosque maduro 0 0 1 2 1 4 0,8 0,84 0,37 0,46 58,45
53 BURSERACEAE Protium sp.1 Bosque maduro 0 1 0 3 0 4 0,8 1,30 0,58 0,46 58,90
54 CHRYSOBALANACEAE Hirtella triandra Bosque maduro 0 1 1 1 1 4 0,8 0,45 0,20 0,46 59,36
55 FABACEAE (Caesalpinioideae) Macrolobium pittieri Pionera 0 0 0 0 4 4 0,8 1,79 0,80 0,46 59,82
56 LAURACEAE Nectandra sp.1 Bosque maduro 0 0 4 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,46 60,27
57 MARANTACEAE Calathea altissima Pionera Hoja 1 1 0 1 1 4 0,8 0,45 0,20 0,46 60,73
58 MELIACEAE Guarea convergens Bosque maduro 4 0 0 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,46 61,19
59 MENISPERMACEAE Abuta sp.1 Bosque maduro 0 1 0 1 2 4 0,8 0,84 0,37 0,46 61,64
60 MORACEAE Poulsenia armata Bosque maduro Hoja 0 0 0 4 0 4 0,8 1,79 0,80 0,46 62,10
61 MORACEAE Pseudolmedia laevis Bosque maduro Hoja 0 2 0 2 0 4 0,8 1,10 0,49 0,46 62,56
62 MYRISTICACEAE Iryanthera paraensis Bosque maduro 0 0 0 2 2 4 0,8 1,10 0,49 0,46 63,01
63 RUBIACEAE Chomelia sp.2 Pionera Hoja 3 1 0 0 0 4 0,8 1,30 0,58 0,46 63,47
64 RUBIACEAE Rudgea krukovii Pionera 4 0 0 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,46 63,93
65 STERCULIACEAE Theobroma cacao Cultivada Fruto, hoja 1 1 1 0 1 4 0,8 0,45 0,20 0,46 64,38
66 ANNONACEAE Oxandra mediocris Bosque maduro Hoja 0 1 2 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 64,73
67 APOCYNACEAE Indeterminado - ? 0 1 1 1 0 3 0,6 0,55 0,24 0,34 65,07
68 ARACEAE Xanthosoma sp.1 Pionera 1 0 0 1 1 3 0,6 0,55 0,24 0,34 65,41
69 BORAGINACEAE Cordia nodosa Pionera Hoja 1 0 0 1 1 3 0,6 0,55 0,24 0,34 65,75
70 CARICACEAE Indeterminado - Bosque maduro 0 2 1 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 66,10
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71 CHRYSOBALANACEAE Licania macrocarpa Bosque maduro 0 0 0 3 0 3 0,6 1,34 0,60 0,34 66,44
72 CYATHEACEAE (PTERIDOPHYTO) Cyathea lasiosora Bosque maduro 1 1 1 0 0 3 0,6 0,55 0,24 0,34 66,78
73 CYCLANTHACEAE Asplundia alata Bosque maduro 2 0 1 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 67,12
74 EUPHORBIACEAE Conceveiba guianensis Pionera 0 2 0 1 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 67,47
75 FABACEAE (Caesalpinioideae) Macrolobium acaciifolium Bosque maduro 2 0 0 0 1 3 0,6 0,89 0,40 0,34 67,81
76 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.10 ? 2 0 0 0 1 3 0,6 0,89 0,40 0,34 68,15
77 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.18 ? 2 1 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 68,49
78 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.7 ? 0 1 1 1 0 3 0,6 0,55 0,24 0,34 68,84
79 ICACINACEAE Dendrobangia boliviana Bosque maduro 0 2 1 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 69,18
80 LAURACEAE Ocotea sp.1 Bosque maduro Hoja 2 1 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 69,52
81 MARANTACEAE Calathea silvosa Bosque maduro Hoja 1 0 1 1 0 3 0,6 0,55 0,24 0,34 69,86
82 MARANTACEAE Calathea sp.1 Pionera Hoja 0 1 1 1 0 3 0,6 0,55 0,24 0,34 70,21
83 MELIACEAE Carapa guianensis Bosque maduro 2 0 0 1 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 70,55
84 MELIACEAE Guarea glabra Bosque maduro 2 1 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 70,89
85 MONIMIACEAE Siparuna sp.1 ? Hoja 0 1 1 0 1 3 0,6 0,55 0,24 0,34 71,23
86 MORACEAE Ficus maxima Pionera Hoja, fruta, flor 2 0 0 1 0 3 0,6 0,89 0,40 0,34 71,58
87 MORACEAE Sorocea sp.2 ? Hoja 0 0 1 1 1 3 0,6 0,55 0,24 0,34 71,92
88 MYRISTICACEAE Indeterminado - ? Hoja 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,34 72,26
89 PIPERACEAE Piper sp.3 Pionera 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,34 72,60
90 RUBIACEAE Indeterminado - ? 0 0 0 0 3 3 0,6 1,34 0,60 0,34 72,95
91 RUBIACEAE Psychotria borucana ? 1 0 0 1 1 3 0,6 0,55 0,24 0,34 73,29
92 RUBIACEAE Warszewiczia coccinea Pionera 1 0 0 1 1 3 0,6 0,55 0,24 0,34 73,63
93 SAPINDACEAE Allophylus paniculatus Bosque maduro Hoja 0 0 0 1 2 3 0,6 0,89 0,40 0,34 73,97
94 SAPOTACEAE Pouteria caimito Cultivada Hoja 0 1 1 1 0 3 0,6 0,55 0,24 0,34 74,32
95 ANACARDIACEAE Tapiria guianensis Bosque maduro Hoja 0 0 0 2 0 2 0,4 0,89 0,40 0,23 74,54
96 ANNONACEAE Duguetia spixiana Bosque maduro 0 0 0 0 2 2 0,4 0,89 0,40 0,23 74,77
97 ARACEAE Indeterminado - ? 2 0 0 0 0 2 0,4 0,89 0,40 0,23 75,00
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Familia Genero Especie
Característica de 
crecimiento
Parte 
aprovechable 
por A. sexdens 1BM- 2BM- 3BM- 4BM- 5BM- N promedio
desviación 
estándar
error 
estándar
abundancia 
relativa
abundancia 
relativa 
acumulada
1 ARECACEAE Astrocaryum murumuru Bosque maduro 13 20 4 6 6 49 9,8 6,65 2,97 4,28 4,28
2 ARECACEAE Iriartea deltoidea Bosque maduro Fruto 5 20 0 1 5 31 6,2 8,04 3,60 2,71 6,98
3 MONIMIACEAE Siparuna decipiens Bosque maduro Hoja 5 1 8 4 11 29 5,8 3,83 1,71 2,53 9,51
4 RUBIACEAE Warszewiczia coccinea Pionera 5 18 2 2 1 28 5,6 7,09 3,17 2,44 11,95
5 MYRISTICACEAE Iryanthera juruensis Bosque maduro 3 0 9 6 7 25 5,0 3,54 1,58 2,18 14,14
6 ARALIACEAE Dendropanax arboreus Bosque maduro 1 9 4 5 4 23 4,6 2,88 1,29 2,01 16,14
7 ARALIACEAE Dendropanax caucanum Bosque maduro Hoja 4 1 9 3 6 23 4,6 3,05 1,36 2,01 18,15
8 MORACEAE Pseudolmedia laevis Bosque maduro Hoja 4 1 6 7 5 23 4,6 2,30 1,03 2,01 20,16
9 MYRISTICACEAE Virola flexuosa Pionera Hoja 1 3 15 1 2 22 4,4 5,98 2,68 1,92 22,08
10 SAPOTACEAE Pouteria sp.1 Bosque maduro Hoja 2 4 0 6 10 22 4,4 3,85 1,72 1,92 24,00
11 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.1 ? 4 1 1 7 6 19 3,8 2,77 1,24 1,66 25,65
12 BURSERACEAE Dacryodes chimatensis Bosque maduro 1 0 4 6 4 15 3,0 2,45 1,10 1,31 26,96
13 ARECACEAE Phytelephas macrocarpa Bosque maduro Hoja, fruto 0 0 1 0 13 14 2,8 5,72 2,56 1,22 28,18
14 FABACEAE (Mimosoideae) Inga nobilis ? 0 0 3 3 8 14 2,8 3,27 1,46 1,22 29,41
15 MELIACEAE Trichilia sp.1 ? 0 0 2 6 6 14 2,8 3,03 1,36 1,22 30,63
16 MYRISTICACEAE Otoba glycycarpa Bosque maduro Hoja 1 0 0 10 2 13 2,6 4,22 1,89 1,13 31,76
17 STERCULIACEAE Theobroma subincanum Bosque maduro Hoja 1 0 0 11 1 13 2,6 4,72 2,11 1,13 32,90
18 EUPHORBIACEAE Alchornea sp.1 ? Hoja 2 2 1 2 4 11 2,2 1,10 0,49 0,96 33,86
19 MORACEAE Naucleopsis krukovii ? 0 0 0 9 2 11 2,2 3,90 1,74 0,96 34,82
20 VIOLACEAE Rinorea pubiflora Bosque maduro 7 2 0 0 2 11 2,2 2,86 1,28 0,96 35,78
21 FLACOURTIACEAE Casearia pitumba ? 0 8 1 1 0 10 2,0 3,39 1,52 0,87 36,65
22 MELIACEAE Guarea purusana Bosque maduro 2 2 0 1 5 10 2,0 1,87 0,84 0,87 37,52
23 MORACEAE Trymatococcus amazonicus ? 0 0 0 3 7 10 2,0 3,08 1,38 0,87 38,39
24 MYRISTICACEAE Virola sp.1 ? Hoja 3 1 5 0 1 10 2,0 2,00 0,89 0,87 39,27
25 RUBIACEAE Uncaria guianensis Pionera 0 0 0 0 10 10 2,0 4,47 2,00 0,87 40,14
26 STERCULIACEAE Sterculia apetala Bosque maduro 0 1 1 7 1 10 2,0 2,83 1,26 0,87 41,01
27 ARECACEAE Euterpe precatoria Todos ambientes Hoja, fruto 1 5 1 0 1 8 1,6 1,95 0,87 0,70 41,71
28 MORACEAE Brosimum guianense ? Hoja 1 3 0 0 4 8 1,6 1,82 0,81 0,70 42,41
29 MYRISTICACEAE Iryanthera polyneura Bosque maduro 1 0 1 4 2 8 1,6 1,52 0,68 0,70 43,11
30 BORAGINACEAE Cordia panamensis Pionera Hoja 0 1 4 1 1 7 1,4 1,52 0,68 0,61 43,72
31 CARICACEAE Jacaratia digitata Pionera 0 0 1 2 4 7 1,4 1,67 0,75 0,61 44,33
32 EUPHORBIACEAE Alchorneopsis floribunda Pionera 0 5 1 1 0 7 1,4 2,07 0,93 0,61 44,94
33 FABACEAE (Mimosoideae) Zygia sp.1 ? 0 0 0 2 5 7 1,4 2,19 0,98 0,61 45,55
34 HELICONIACEAE Heliconia sp.1 ? 5 2 0 0 0 7 1,4 2,19 0,98 0,61 46,16
35 MORACEAE Perebea guianensis ? Hoja 1 1 5 0 0 7 1,4 2,07 0,93 0,61 46,77
36 MORACEAE Sorocea muriculata ? Hoja 3 3 0 1 0 7 1,4 1,52 0,68 0,61 47,38
37 MORACEAE Sorocea pubivena subsp. OligotrichaBosque maduro Hoja 0 1 1 5 0 7 1,4 2,07 0,93 0,61 47,99
38 SAPOTACEAE Manilkara sp.1 Bosque maduro 0 0 4 2 1 7 1,4 1,67 0,75 0,61 48,60
39 ANACARDIACEAE Tapiria guianensis Bosque maduro Hoja 2 0 2 0 2 6 1,2 1,10 0,49 0,52 49,13
40 ANNONACEAE Guatteria atra Bosque maduro 2 2 1 0 1 6 1,2 0,84 0,37 0,52 49,65
41 ARECACEAE Socratea exorrhiza Bosque maduro Fruto 0 0 2 1 3 6 1,2 1,30 0,58 0,52 50,17
42 BURSERACEAE Protium hebetatum Pionera 3 2 1 0 0 6 1,2 1,30 0,58 0,52 50,70
43 FABACEAE Andira sp.1 Bosque maduro 0 1 1 3 1 6 1,2 1,10 0,49 0,52 51,22
44 FABACEAE (Mimosoideae) Cedrelinga cateniformis ? 0 0 0 6 0 6 1,2 2,68 1,20 0,52 51,75
45 FLACOURTIACEAE Casearia arborea Bosque maduro 0 5 1 0 0 6 1,2 2,17 0,97 0,52 52,27
46 MORACEAE Indeterminado - ? 2 1 2 1 0 6 1,2 0,84 0,37 0,52 52,79
47 MYRISTICACEAE Iryanthera ulei Bosque maduro Hoja 1 0 0 2 3 6 1,2 1,30 0,58 0,52 53,32
48 MYRISTICACEAE Virola elongata Bosque maduro Hoja 0 0 2 2 2 6 1,2 1,10 0,49 0,52 53,84
49 ARECACEAE Bactris maraja Bosque maduro 2 0 0 0 3 5 1,0 1,41 0,63 0,44 54,28
50 ARECACEAE Indeterminado - - 2 2 1 0 0 5 1,0 1,00 0,45 0,44 54,71
51 CECROPIACEAE Pouroma floccosa Pionera Hoja 0 0 0 2 3 5 1,0 1,41 0,63 0,44 55,15
52 CLUSIACEAE Garcinia madruno Bosque maduro 1 0 0 4 0 5 1,0 1,73 0,77 0,44 55,58
53 LAURACEAE Endlicheria griseosericea  Bosque maduro 0 0 0 1 4 5 1,0 1,73 0,77 0,44 56,02
54 LAURACEAE Ocotea aciphylla Bosque maduro Hoja 4 0 0 1 0 5 1,0 1,73 0,77 0,44 56,46
55 LECYTHIDACEAE Eschweilera grandiflora Bosque maduro Hoja 4 1 0 0 0 5 1,0 1,73 0,77 0,44 56,89
56 MELASTOMATACEAE Miconia sp.1 ? Hoja 2 2 0 0 1 5 1,0 1,00 0,45 0,44 57,33
57 MELIACEAE Indeterminado - ? 0 0 5 0 0 5 1,0 2,24 1,00 0,44 57,77
58 MORACEAE Naucleopsis glabra ? 1 0 1 1 2 5 1,0 0,71 0,32 0,44 58,20
59 ANNONACEAE Unonopsis guatterioides Bosque maduro Hoja 1 0 0 1 2 4 0,8 0,84 0,37 0,35 58,55
60 BURSERACEAE Protium subserratum Bosque maduro 0 1 1 2 0 4 0,8 0,84 0,37 0,35 58,90
61 CECROPIACEAE Pouroma minor Pionera Hoja 2 0 1 0 1 4 0,8 0,84 0,37 0,35 59,25
62 CLUSIACEAE Vismia lauriformis Pionera Hoja 0 0 0 2 2 4 0,8 1,10 0,49 0,35 59,60
63 CYATHEACEAE Cyathea lasiosora Bosque maduro 0 0 1 0 3 4 0,8 1,30 0,58 0,35 59,95
64 FABACEAE (Mimosoideae) Inga capitata ? 0 0 0 0 4 4 0,8 1,79 0,80 0,35 60,30
65 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.6 ? Hoja 1 1 1 0 1 4 0,8 0,45 0,20 0,35 60,65
66 FLACOURTIACEAE Casearia sp.1 ? 0 3 0 1 0 4 0,8 1,30 0,58 0,35 60,99
67 HIPPOCRATEACEAE Tontelea sp.1 ? 4 0 0 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,35 61,34
68 MORACEAE Brosimum lactescens Bosque maduro Hoja 0 0 4 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,35 61,69
69 MYRISTICACEAE Iryanthera sp.1 Bosque maduro 0 0 2 1 1 4 0,8 0,84 0,37 0,35 62,04
70 MYRISTICACEAE Otoba parvifolia Bosque maduro Hoja 2 0 0 1 1 4 0,8 0,84 0,37 0,35 62,39
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71 MYRTACEAE Indeterminado - ? 0 0 0 4 0 4 0,8 1,79 0,80 0,35 62,74
72 NYCTAGINACEAE Neea macrophylla   Pionera Hoja 1 0 0 0 3 4 0,8 1,30 0,58 0,35 63,09
73 RHAMNACEAE Ampelozizyphus amazonicus Bosque maduro 0 0 0 0 4 4 0,8 1,79 0,80 0,35 63,44
74 RUBIACEAE Chomelia sp.1 ? Hoja 0 1 1 2 0 4 0,8 0,84 0,37 0,35 63,79
75 SAPINDACEAE Matayba scrobiculata Bosque maduro Hoja 0 0 1 2 1 4 0,8 0,84 0,37 0,35 64,14
76 STERCULIACEAE Herrania nycterodendron Bosque maduro 0 0 0 4 0 4 0,8 1,79 0,80 0,35 64,49
77 VITACEAE Cissus sp.1 Bosque maduro 0 0 0 0 4 4 0,8 1,79 0,80 0,35 64,83
78 ANACARDIACEAE Tapiria sp.1 ? 0 0 2 1 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 65,10
79 ANNONACEAE Duguetia latifolia Bosque maduro 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 65,36
80 ANNONACEAE Guatteria sp.2 ? 0 0 0 2 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 65,62
81 ARECACEAE Astrocaryum chambira Bosque maduro 0 2 0 0 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 65,88
82 BOMBACACEAE Matisia longiflora Pionera 1 0 2 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 66,14
83 BORAGINACEAE Cordia nodosa Pionera Hoja 1 1 0 0 1 3 0,6 0,55 0,24 0,26 66,40
84 BURSERACEAE Protium arachouchini Bosque maduro 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 66,67
85 BURSERACEAE Protium heptaphyllum Bosque maduro 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 66,93
86 CECROPIACEAE Cecropia sciadophylla Pionera 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 67,19
87 CYATHEACEAE Cyathea sp.1 ? 0 2 1 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 67,45
88 EUPHORBIACEAE Conceveiba martiana Pionera 1 2 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 67,71
89 FABACEAE (Caesalpinioideae) Hymenaea parvifolia Bosque maduro Hoja 0 0 0 2 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 67,98
90 FABACEAE (Mimosoideae) Indeterminado - Pionera 1 0 1 1 0 3 0,6 0,55 0,24 0,26 68,24
91 FABACEAE (Mimosoideae) Inga bourgonii  ? 0 0 3 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 68,50
92 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.8 ? 0 0 2 0 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 68,76
93 FLACOURTIACEAE Tetrathylacium macrophyllum ? 1 2 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 69,02
94 HIPPOCRATEACEAE Salacia macrantha  ? 0 0 0 0 3 3 0,6 1,34 0,60 0,26 69,28
95 LAURACEAE Indeterminado - ? 0 0 0 2 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 69,55
96 LECYTHIDACEAE Gustavia hexapetala ? 0 2 1 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 69,81
97 LOGANIACEAE Strychnos sp.2 ? 2 0 0 1 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 70,07
98 MELIACEAE Guarea caulobotrys ? 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 70,33
99 MELIACEAE Guarea ecuadoriensis ? 0 0 3 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 70,59
100 MELIACEAE Trichilia maynasiana ? 0 0 0 2 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 70,86
101 MELIACEAE Trichilia poeppigii ? 0 0 0 3 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 71,12
102 MORACEAE Brosimum rubescens Bosque maduro Hoja 0 0 1 2 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 71,38
103 MYRISTICACEAE Otoba sp.1 Bosque maduro Hoja 2 1 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 71,64
104 MYRTACEAE Myrcia deflexa Pionera 0 0 1 1 1 3 0,6 0,55 0,24 0,26 71,90
105 OLACACEAE Minquartia guianensis Bosque maduro 0 1 1 0 1 3 0,6 0,55 0,24 0,26 72,16
106 RUBIACEAE Pentagonia spathicalyx Bosque maduro 0 1 2 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 72,43
107 SAPOTACEAE Pouteria bilocularis Bosque maduro Hoja 0 0 3 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 72,69
108 SAPOTACEAE Pouteria reticulata Bosque maduro 0 0 0 1 2 3 0,6 0,89 0,40 0,26 72,95
109 SIMAROUBACEAE Simarouba amara Pionera 0 0 2 0 1 3 0,6 0,89 0,40 0,26 73,21
110 SIMAROUBACEAE Simarouba sp.1 ? 0 0 0 0 3 3 0,6 1,34 0,60 0,26 73,47
111 VIOLACEAE Leonia glycycarpa Bosque maduro 2 1 0 0 0 3 0,6 0,89 0,40 0,26 73,73
112 VIOLACEAE Rinorea sp.1 Bosque maduro 3 0 0 0 0 3 0,6 1,34 0,60 0,26 74,00
113 ANACARDIACEAE Spondias venosa Pionera 0 2 0 0 0 2 0,4 0,89 0,40 0,17 74,17
114 ANNONACEAE Guatteria foliosa Bosque maduro 0 1 1 0 0 2 0,4 0,55 0,24 0,17 74,35
115 ANNONACEAE Guatteria rugosa Bosque maduro 0 0 1 0 1 2 0,4 0,55 0,24 0,17 74,52
116 ANNONACEAE Rollinia edulis Cultivada 0 1 0 0 1 2 0,4 0,55 0,24 0,17 74,69
117 APOCYNACEAE Aspidosperma rigidum Bosque maduro 0 2 0 0 0 2 0,4 0,89 0,40 0,17 74,87
118 APOCYNACEAE Lacmellea lactescens Cultivada 0 0 0 2 0 2 0,4 0,89 0,40 0,17 75,04
Anexos 
 211 
Lista (en orden descendiente) de las especies más abundantes que constituyeron 
el 75% de la abundancia total en R+.  
 
 
 
 
 
 
 
Familia Genero Especie
Característica de 
crecimiento
Parte 
aprovechable 
por A. sexdens 1BM- 2BM- 3BM- 4BM- 5BM- N promedio
desviación 
estándar
error 
estándar
abundancia 
relativa
abundancia 
relativa 
acumulada
1 RUBIACEAE Warszewiczia coccinea Pionera 58 30 1 15 12 116 23,2 22,04 9,86 9,11 9,11
2 ASTERACEAE Piptocoma discolor Pionera 0 0 0 60 3 63 12,6 26,53 11,86 4,95 14,05
3 COSTACEAE Costus sp.1 Pionera Hoja 16 2 12 12 12 54 10,8 5,22 2,33 4,24 18,29
4 HELICONIACEAE Heliconia hirsuta Pionera 0 0 0 8 29 37 7,4 12,56 5,62 2,90 21,19
5 PIPERACEAE Piper sp.1 Pionera 11 2 4 9 11 37 7,4 4,16 1,86 2,90 24,10
6 ARECACEAE Euterpe precatoria Todos ambientes Hoja, fruto 4 27 1 0 0 32 6,4 11,63 5,20 2,51 26,61
7 MELASTOMATACEAE Miconia sp.5 ? Hoja 0 0 0 22 5 27 5,4 9,53 4,26 2,12 28,73
8 CYATHEACEAE Cyathea lasiosora Bosque maduro 0 3 1 8 13 25 5,0 5,43 2,43 1,96 30,69
9 RUBIACEAE Ladenbergia sp.1 Bosque maduro 1 24 0 0 0 25 5,0 10,63 4,75 1,96 32,65
10 MELASTOMATACEAE Miconia dolichopoda Bosque maduro Hoja 0 0 0 14 10 24 4,8 6,72 3,01 1,88 34,54
11 URTICACEAE Urera caracasana Pionera 0 0 0 13 11 24 4,8 6,61 2,96 1,88 36,42
12 TILIACEAE Apeiba tibourbou Pionera Hoja 3 6 0 7 7 23 4,6 3,05 1,36 1,81 38,23
13 FABACEAE (Mimosoideae) Inga brachyrachis ? 8 2 9 0 2 21 4,2 4,02 1,80 1,65 39,87
14 ARALIACEAE Dendropanax arboreus Bosque maduro 2 11 0 5 1 19 3,8 4,44 1,98 1,49 41,37
15 ARACEAE Xanthosoma sagittifolium Pionera 2 0 0 0 16 18 3,6 6,99 3,12 1,41 42,78
16 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.1 ? 5 0 5 3 5 18 3,6 2,19 0,98 1,41 44,19
17 FLACOURTIACEAE Casearia javitensis Pionera 0 9 4 5 0 18 3,6 3,78 1,69 1,41 45,60
18 MELIACEAE Cedrela odorata Todos ambientes Hoja 8 0 0 10 0 18 3,6 4,98 2,23 1,41 47,02
19 CECROPIACEAE Cecropia sciadophylla Pionera 0 4 0 4 8 16 3,2 3,35 1,50 1,26 48,27
20 MELASTOMATACEAE Bellucia pentamera Pionera Hoja 0 8 0 8 0 16 3,2 4,38 1,96 1,26 49,53
21 MONIMIACEAE Siparuna guianensis Pionera Hoja 7 8 0 1 0 16 3,2 3,96 1,77 1,26 50,78
22 CECROPIACEAE Cecropia ficifolia Pionera 0 2 1 9 3 15 3,0 3,54 1,58 1,18 51,96
23 ARECACEAE Astrocaryum murumuru Bosque maduro 3 3 6 0 2 14 2,8 2,17 0,97 1,10 53,06
24 CLUSIACEAE Vismia macrophylla Pionera Hoja 1 3 0 10 0 14 2,8 4,21 1,88 1,10 54,16
25 ANNONACEAE Guatteria atra Bosque maduro 0 0 0 1 12 13 2,6 5,27 2,36 1,02 55,18
26 BIGNONIACEAE Tabebuia chrysantha Todos ambientes Hoja 0 1 10 2 0 13 2,6 4,22 1,89 1,02 56,20
27 RUBIACEAE Ladenbergia oblongifolia  Bosque maduro 3 0 0 6 2 11 2,2 2,49 1,11 0,86 57,06
28 STERCULIACEAE Theobroma glaucum Bosque maduro Hoja 0 8 1 0 2 11 2,2 3,35 1,50 0,86 57,93
29 RHAMNACEAE Ampelozizyphus amazonicus Bosque maduro 0 1 0 7 2 10 2,0 2,92 1,30 0,78 58,71
30 ARECACEAE Phytelephas macrocarpa Bosque maduro Hoja, fruto 0 2 5 1 1 9 1,8 1,92 0,86 0,71 59,42
31 LECYTHIDACEAE Eschweilera sp.2 Bosque maduro Hoja 0 0 9 0 0 9 1,8 4,02 1,80 0,71 60,13
32 MELASTOMATACEAE Miconia sp.1 ? Hoja 1 3 0 4 1 9 1,8 1,64 0,73 0,71 60,83
33 MORACEAE Brosimum guianense ? Hoja 2 0 0 6 1 9 1,8 2,49 1,11 0,71 61,54
34 VOCHYSIACEAE Vochysia ferruginea Bosque maduro 9 0 0 0 0 9 1,8 4,02 1,80 0,71 62,24
35 ARECACEAE Bactris sp.1 Bosque maduro 0 6 0 2 0 8 1,6 2,61 1,17 0,63 62,87
36 MELASTOMATACEAE Indeterminado - Pionera 7 0 0 0 1 8 1,6 3,05 1,36 0,63 63,50
37 MUSACEAE Musa paradisiaca Cultivada 0 0 0 5 3 8 1,6 2,30 1,03 0,63 64,13
38 RUTACEAE Xanthoxylum compactum ? 0 2 0 0 6 8 1,6 2,61 1,17 0,63 64,76
39 ANNONACEAE Duguetia latifolia Bosque maduro 0 0 0 6 1 7 1,4 2,61 1,17 0,55 65,31
40 ARECACEAE Bactris gasipaes Cultivada Fruto 2 5 0 0 0 7 1,4 2,19 0,98 0,55 65,86
41 FLACOURTIACEAE Tetrathylacium macrophyllum ? 4 1 1 0 1 7 1,4 1,52 0,68 0,55 66,41
42 MELASTOMATACEAE Miconia sp.4 ? Hoja 0 0 0 0 7 7 1,4 3,13 1,40 0,55 66,95
43 MORACEAE Ficus insipida Pionera Hoja, fruta, flor 1 3 0 2 1 7 1,4 1,14 0,51 0,55 67,50
44 ARECACEAE Socratea exorrhiza Bosque maduro Fruto 0 2 0 3 1 6 1,2 1,30 0,58 0,47 67,97
45 BORAGINACEAE Cordia panamensis Pionera Hoja 3 0 0 0 3 6 1,2 1,64 0,73 0,47 68,45
46 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.3 ? 6 0 0 0 0 6 1,2 2,68 1,20 0,47 68,92
47 FLACOURTIACEAE Casearia arborea Bosque maduro 2 3 1 0 0 6 1,2 1,30 0,58 0,47 69,39
48 MARANTACEAE Calathea sp.1 Pionera Hoja 1 0 0 0 5 6 1,2 2,17 0,97 0,47 69,86
49 MONIMIACEAE Siparuna decipiens Bosque maduro Hoja 0 2 1 0 3 6 1,2 1,30 0,58 0,47 70,33
50 MORACEAE Castilla sp.1 ? Hoja 4 0 0 1 1 6 1,2 1,64 0,73 0,47 70,80
51 STERCULIACEAE Herrania nycterodendron Bosque maduro 0 6 0 0 0 6 1,2 2,68 1,20 0,47 71,27
52 TILIACEAE Apeiba membranaceae Pionera Hoja 4 0 0 2 0 6 1,2 1,79 0,80 0,47 71,74
53 ARALIACEAE Dendropanax caucanum Bosque maduro Hoja 0 2 0 0 3 5 1,0 1,41 0,63 0,39 72,14
54 BOMBACACEAE Ceiba pentandra Bosque maduro 0 3 1 1 0 5 1,0 1,22 0,55 0,39 72,53
55 LECYTHIDACEAE Gustavia hexapetala ? 4 0 0 1 0 5 1,0 1,73 0,77 0,39 72,92
56 MORACEAE Pseudolmedia laevis Bosque maduro Hoja 0 2 2 1 0 5 1,0 1,00 0,45 0,39 73,31
57 MORACEAE Trymatococcus amazonicus ? 2 2 1 0 0 5 1,0 1,00 0,45 0,39 73,70
58 SAPOTACEAE Pouteria caimito Cultivada Hoja 0 5 0 0 0 5 1,0 2,24 1,00 0,39 74,10
59 ANNONACEAE Guatteria pteropus ? 1 0 3 0 0 4 0,8 1,30 0,58 0,31 74,41
60 APOCYNACEAE Tabernaemontanasananho ? 0 1 3 0 0 4 0,8 1,30 0,58 0,31 74,73
61 ARECACEAE Iriartea deltoidea Bosque maduro Fruto 4 0 0 0 0 4 0,8 1,79 0,80 0,31 75,04
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Lista (en orden descendiente) de las especies más abundantes que constituyeron 
el 75% de la abundancia total en RP+.  
 
 
 
 
 
 
Familia Genero Especie
Característica de 
crecimiento
Parte 
aprovechable 
por A. sexdens 1BM- 2BM- 3BM- 4BM- 5BM- N promedio
desviación 
estándar
error 
estándar
abundancia 
relativa
abundancia 
relativa 
acumulada
1 RUBIACEAE Warszewiczia sp.1 Pionera 8 15 24 24 50 121 24,2 15,91 7,12 8,13 8,13
2 RUBIACEAE Chomelia sp.2 Pionera Hoja 10 32 23 23 20 108 21,6 7,89 3,53 7,26 15,39
3 ARECACEAE Euterpe precatoria Todos ambientes Hoja, fruto 9 12 16 10 47 94 18,8 15,99 7,15 6,32 21,71
4 ARECACEAE Astrocaryum chambira Bosque maduro 13 23 31 19 0 86 17,2 11,63 5,20 5,78 27,49
5 ARECACEAE Iriartea deltoidea Bosque maduro Fruto 9 11 19 10 14 63 12,6 4,04 1,81 4,23 31,72
6 RUBIACEAE Warszewiczia coccinea Pionera 3 8 13 11 8 43 8,6 3,78 1,69 2,89 34,61
7 FLACOURTIACEAE Ryania speciosa Bosque maduro 2 15 12 0 10 39 7,8 6,50 2,91 2,62 37,23
8 MORACEAE Perebea angustifolia Bosque maduro Fruto 2 7 4 2 20 35 7,0 7,55 3,38 2,35 39,58
9 ARECACEAE Astrocaryum murumuru Bosque maduro 9 0 11 4 6 30 6,0 4,30 1,92 2,02 41,60
10 EUPHORBIACEAE Sapium laurifolium Pionera Hoja 9 4 2 7 5 27 5,4 2,70 1,21 1,81 43,41
11 ASTERACEAE Pollalesta discolor Pionera Hoja 0 3 0 17 3 23 4,6 7,09 3,17 1,55 44,96
12 MYRISTICACEAE Indeterminado - ? Hoja 0 4 6 0 11 21 4,2 4,60 2,06 1,41 46,37
13 STERCULIACEAE Theobroma subincanum Bosque maduro Hoja 0 6 12 2 0 20 4,0 5,10 2,28 1,34 47,72
14 MENISPERMACEAE Abuta sp.1 Bosque maduro 4 1 3 9 2 19 3,8 3,11 1,39 1,28 48,99
15 ARECACEAE Oenocarpus bacaba Bosque maduro 0 4 8 0 5 17 3,4 3,44 1,54 1,14 50,13
16 BIGNONIACEAE Tabebuia chrysantha Todos ambientes Hoja 0 3 5 6 3 17 3,4 2,30 1,03 1,14 51,28
17 FLACOURTIACEAE Casearia javitensis Pionera 1 4 3 7 2 17 3,4 2,30 1,03 1,14 52,42
18 SAPOTACEAE Micropholis egensis Bosque maduro Hoja 0 17 0 0 0 17 3,4 7,60 3,40 1,14 53,56
19 CLUSIACEAE Vismia rusbyi Pionera Hoja 3 3 2 8 0 16 3,2 2,95 1,32 1,08 54,64
20 MELASTOMATACEAE Miconia abbreviata Pionera Hoja 0 0 15 1 0 16 3,2 6,61 2,96 1,08 55,71
21 ANACARDIACEAE Spondias mombin Bosque maduro Hoja 1 0 14 0 0 15 3,0 6,16 2,76 1,01 56,72
22 MYRISTICACEAE Virola sp.2 Bosque maduro Hoja 4 4 1 5 0 14 2,8 2,17 0,97 0,94 57,66
23 SOLANACEAE Cestrum microcalyx ? 0 0 0 14 0 14 2,8 6,26 2,80 0,94 58,60
24 APOCYNACEAE Laxoplumeria macrophylla ? 3 4 1 5 0 13 2,6 2,07 0,93 0,87 59,48
25 LECYTHIDACEAE Gustavia poeppigiana ? 2 7 0 3 1 13 2,6 2,70 1,21 0,87 60,35
26 RUBIACEAE Chimarrhis glabrifolia ? Hoja 1 3 2 1 6 13 2,6 2,07 0,93 0,87 61,22
27 ARECACEAE Bactris sp.1 Bosque maduro 0 0 0 0 12 12 2,4 5,37 2,40 0,81 62,03
28 CLUSIACEAE Chrysochlamys colombiana Bosque maduro 1 0 5 0 5 11 2,2 2,59 1,16 0,74 62,77
29 PTERIDACEAE (PTERIDOPHYTO) Cyathea lasiosora ? 3 2 2 3 1 11 2,2 0,84 0,37 0,74 63,51
30 ANACARDIACEAE Tapiria guianensis Bosque maduro Hoja 2 3 0 3 2 10 2,0 1,22 0,55 0,67 64,18
31 CLUSIACEAE Vismia macrophylla Pionera Hoja 4 0 1 1 4 10 2,0 1,87 0,84 0,67 64,85
32 FLACOURTIACEAE Casearia sylvestris ? 0 0 5 5 0 10 2,0 2,74 1,22 0,67 65,52
33 APOCYNACEAE Aspidosperma sp.1 Bosque maduro 0 2 0 6 1 9 1,8 2,49 1,11 0,60 66,13
34 CLUSIACEAE Marila tomentosa ? 0 9 0 0 0 9 1,8 4,02 1,80 0,60 66,73
35 FABACEAE (Mimosoideae) Inga sp.1 ? 0 2 0 5 2 9 1,8 2,05 0,92 0,60 67,34
36 MYRTACEAE Indeterminado - ? 0 1 3 5 0 9 1,8 2,17 0,97 0,60 67,94
37 SAPINDACEAE Matayba macrolepis Bosque maduro Hoja 0 4 0 2 3 9 1,8 1,79 0,80 0,60 68,55
38 TILIACEAE Apeiba sp.1 Pionera Hoja 0 0 0 4 5 9 1,8 2,49 1,11 0,60 69,15
39 ARECACEAE Phytelephas macrocarpa Bosque maduro Hoja, fruto 6 0 1 0 1 8 1,6 2,51 1,12 0,54 69,69
40 CECROPIACEAE Pourouma sp.1 Pionera Hoja 2 0 0 0 6 8 1,6 2,61 1,17 0,54 70,23
41 DILLENIACEAE Tetracera sp.1 ? 0 0 1 0 7 8 1,6 3,05 1,36 0,54 70,77
42 NYCTAGINACEAE Neea divaricata   ? Hoja 4 1 1 2 0 8 1,6 1,52 0,68 0,54 71,30
43 RUBIACEAE Warszewiczia elata ? 0 3 2 1 2 8 1,6 1,14 0,51 0,54 71,84
44 SAPINDACEAE Vouarana anomala ? 0 0 0 8 0 8 1,6 3,58 1,60 0,54 72,38
45 ARECACEAE Bactris gasipaes Cultivada Fruto 0 0 0 1 6 7 1,4 2,61 1,17 0,47 72,85
46 ARECACEAE Hyospathe elegans Bosque maduro Fruto 1 6 0 0 0 7 1,4 2,61 1,17 0,47 73,32
47 MARANTACEAE Calathea altissima Pionera Hoja 1 1 1 1 3 7 1,4 0,89 0,40 0,47 73,79
48 MELIACEAE Guarea pterorhachis Todos ambientes 3 2 1 1 0 7 1,4 1,14 0,51 0,47 74,26
49 MORACEAE Ficus insipida Pionera Hoja, fruta, flor 1 1 2 0 3 7 1,4 1,14 0,51 0,47 74,73
50 STERCULIACEAE Theobroma grandiflorum Cultivada Hoja 0 0 0 2 5 7 1,4 2,19 0,98 0,47 75,20
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Mapa 1: Los subpaisajes y la ubicación de los sitios del estudio
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Mapa 2: Ubicación de los sitios de estudio en el sur del Trapecio amazónico - 
Colombia
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Mapa 3: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1992 - Transecto 
Palmeras-Sierra y Panduro
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Mapa 4: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1992 - Transecto Waldo 
y Parcela
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Mapa 5: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1992 - Transecto 
Versalles
MAPA 6 
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Mapa 6: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1992, 1999, 2006 y 
2008 - Transecto Primavera
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Mapa 7: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1999 - Transecto 
Palmeras-Sierra y Panduro
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Mapa 8: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1999 - Transecto Waldo 
y Parcela
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Mapa 9: La distribución de los nidos activos e inactivos en 1999 - Transecto 
Versalles
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Mapa 10: La distribución de los nidos activos e inactivos en 2006 - Transecto 
Palmeras-Sierra y Panduro
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Mapa 11: La distribución de los nidos activos e inactivos en 2006 - Transecto 
Waldo y Parcela
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Mapa 12: La distribución de los nidos activos e inactivos en 2006 - Transecto 
Versalles
MAPA 13 
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Mapa 13: La distribución de los nidos activos e inactivos en 2008 - Transecto 
Palmeras-Sierra y Panduro
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Mapa 14: La distribución de los nidos activos e inactivos en 2008 - Transecto 
Waldo y Parcela
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Mapa 15: La distribución de los nidos activos e inactivos en 2008 - Transecto 
Versalles
MAPA 16 
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Mapa 16: Sitios de determinación del valor de los píxeles para 2006 - Sector 
Palmeras: Bosque maduro, rastrojo de chagra y rastrojo de potrero
MAPA 17 
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Mapa 17: Sitios de determinación del valor de los píxeles para 2006 - Sector 
Versalles: Rastrojo de potrero
MAPA 18 
 231 
 
 
Mapa 18: Sitios de determinación del valor de los píxeles para 1992 - Sector 
Palmeras: Bosque maduro, rastrojo de chagra y rastrojo de potrero
MAPA 19 
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Mapa 19: Sitios de determinación del valor de los píxeles para 1992 - Sector 
Versalles: Rastrojo de potrero
MAPA 20 
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Mapa 20: Ubicación de las parcelas para el análisis de la composición vegetal - 
Sector Palmeras
MAPA 21 
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Mapa 21: Sitios de muestreo del suelo y cobertura del dosel al azar 2008 - Sector 
Palmeras: Chagra, solar y bosque maduro
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Mapa 22: Sitios de muestreo del suelo y cobertura del dosel al azar 2008 - Sector 
Versalles: Potrero
MAPA 22 
 236 
 
 
Mapa 23: Sitios de muestreo del suelo y cobertura del dosel al azar 2008 - Sector 
Primavera: Potrero 
 
 
